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Prefacio 


En la preparación de las ilustraciones para este 
volumen, muchos de los bosquejos sobre los as- 
pectos generales de las briofitas fueron dibuja- 
dos por la Sra. Carl F. Janish, y los de las pterido- 
fitas por Máximo V. Rodrigo. 

Estoy profundamente agradecido al difunto 
profesor D. H. Campbell por poner a mi disposi- 
ción sus amplias colecciones de preparados y 
material conservado de briofitas y pteridofitas. 
Estas colecciones únicas, muchas de ellas hechas 
en países tropicales inaccesibles, han hecho posi- 
ble una serie mucho más completa de ilustracio- 
nes de briofitas y pteridofitas. El profesor G. S. 


Bryan ha proporcionado preparaciones de An- 
draea, y el profesor M. S. Doty ha enviado mate- 
rial preservado de Cibotium. 

Muchas de las ilustraciones están basadas en 
preparaciones hechas especialmente para mí por 
el Dr. D. A. Johansen. Le agradezco de nuevo su 
ayuda para asegurar el material ilustrativo en la 
fase adecuada de desarrollo y su habilidad técni- 
ca para prepararlo para el estudio microscópico. 

Al revisar los capítulos que tratan de las brio- 
fitas me he beneficiado de numerosas discusio- 
nes sobre ellos con los profesores Margaret Ful- 
ford y William C. Steere. 
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Briofitas y Pteridofitas 


Las briofitas y pteridofitas se encuentran en un 
nivel evolutivo superior al de las algas, pero in- 
ferior al de las plantas con semillas. Las caracte- 
rísticas que hacen que las briofitas y pteridofitas 
se encuentren en un nivel evolutivo superior al 
de las algas son, entre otras, la existencia de ór- 
ganos sexuales pluricelulares con una capa exte- 
rior de células estériles, la retención permanente 
del cigoto dentro del órgano sexual femenino 
(arquegonio), la retención del esporofito embrio- 
nario dentro del arquegonio y el parasitismo del 
esporofito sobre el gametofito durante al menos 
las primeras etapas de desarrollo. Entre las ca- 
racterísticas por las que las plantas con semillas 
están más avanzadas que las briofitas y pterido- 
fitas figuran la migración de gametos masculi- 
nos a través de una conexión tubular entre los 
gametofitos masculinos y femeninos, la reten- 
ción permanente del gametofito femenino den- 
tro de los tejidos del esporofito, la producción de 
semillas y el cese temporal del crecimiento en 
una determinada etapa del desarrollo del espo- 
rofito embrionario. 

En lo que respecta a las briofitas y las pterido- 
fitas, e independientemente de las relaciones 
filogenéticas entre ambas, los esporofitos de las 
pteridofitas están mucho más avanzados que los 
de las briofitas. El esporofito briofítico nunca es 
una planta independiente cuando madura, de- 
pende más o menos nutricionalmente del game- 


tofito a lo largo de todo su desarrollo, raras veces 
es potencialmente capaz de un crecimiento ilimi- 
tado y carece de un sistema conductor diferen- 
ciado en xilema y floema. Cuando madura, el es- 
porofito pteridofítico es una planta indepen- 
diente; es fotosintéticamente autosuficiente, es 
potencialmente capaz de un crecimiento ilimita- 
do y tiene un sistema conductor diferenciado en 
xilema y floema. 


Posición en el sistema natural. La especie es la uni- 
dad fundamental (taxón) en la clasificación de 
las plantas y éstas se agrupan en taxones de dife- 
rentes categorías. Las especies se agrupan en 
géneros, y los géneros se agrupan en taxones (fa- 
milias, Órdenes, clases) de magnitud ascendente. 
Al principio, las plantas se agrupaban en taxones 
basados en sistemas totalmente artificiales. Más 
tarde — y mucho antes de que Darwin propusiera 
la teoría de la evolución — las plantas se clasifica- 
ron de acuerdo con los sistemas naturales y los 
diversos taxones establecidos sobre lo que se 
pensaba que eran sus afinidades naturales. No 
todos los diversos sistemas naturales, propues- 
tos hace más de tres cuartos de siglo, han sido 
abandonados. El sistema* en el que la porción 
criptogámica del reino vegetal se coloca en tres 
divisiones (Thallophyta, Bryophyta, Pterido- 
phyta) se introdujo alrededor de 1880. Pronto se 
adoptó ampliamente y todavía se sigue en una 
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forma más o menos modificada en muchos 
libros de texto actuales. Hasta la fecha los botáni- 
cos no han cuestionado la validez de la división 
Bryophyta. Una década o dos después de princi- 
pios de este siglo los botánicos comenzaron a 
cuestionar si la división Thallophyta y Pterido- 
phyta son o no divisiones naturales. Estas cues- 
tiones han sido discutidas en el Cap. 1 del Vol. 1, 
pero la sección sobre la división Pteridophyta se 
repite aquí para el beneficio de aquellos que no 
tienen el Vol. 1 a la mano. 


Validez de la División Pteridophyta. Durante mu- 
cho tiempo, se pensó que los helechos, los lico- 
podios y las colas de caballo estaban lo suficien- 
temente relacionados como para ser colocados 
en una sola división — Pteridophyta. La cuestión 
de la validez de la división Pteridophyta surgió 
cuando Jeffrey (1902) demostró que hay dos 
tipos fundamentalmente diferentes de plantas 
vasculares. Llamó a estos dos tipos “estirpes”. 
Los helechos, las gimnospermas y las angiosper- 
mas, una “estirpe” al que llamó Pteropsida, tie- 
nen hojas macrófilas e intersticios foliares cuan- 
do el cilindro vascular es sifonostélico. Los lico- 
podios y las colas de caballo, una “estirpe” al 
que él llamó Lycopsida, tienen hojas micrófilas y 
no tienen intersticios foliares. Jeffrey no indica si 
estas dos “estirpes” deben ser considerados divi- 
siones O subdivisiones del reino vegetal. Scott 
(1909) fue el primero en darles un rango formal 
como divisiones y en segregar las colas de caba- 
llo como una división separada — Sphenopsida. 
Más tarde, Scott (1923) le dio a los Psilophytales 
el rango de una división, pero conservó el nom- 
bre ordinal como nombre de división. 

Los helechos, los licopodios y las colas de ca- 
ballo son tres series que divergen de las psilofi- 
tas, y las plantas con semillas son una serie O 
grupo de series derivadas de los helechos. El 
problema es qué rango se le debe dar a los miem- 
bros divergentes de las series colectivas. Algu- 
nos botánicos sitúan las series colectivas en una 
sola división (Tracheophyta) y las segregan en 
cuatro subdivisiones (Eames, 1936; Tippo, 1942): 
Psilopsida, Lycopsida, Sphenopsida y Pteropsida. 
Esta reducción de las cuatro al rango de subdivi- 
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siones minimiza su marcada divergencia una de 
otra. En opinión del escritor, las diferencias entre 
las series de psilópsidos, licópsidos y esfenópsi- 
dos son de la magnitud de una división. Queda 
pendiente la cuestión del grado de divergencia 
entre los miembros de la serie de los pterópsi- 
dos. Aunque son ancestrales respecto a las plan- 
tas con semillas, los helechos parecen ser lo sufi- 
cientemente distintos de ellas como para ser co- 
locados en una división separada. Entre las dife- 
rencias distintivas figuran la unión de los game- 
tos mediante anterozoides que nadan libremen- 
te, los gametofitos que viven libremente desde el 
principio o que eventualmente llegan a serlo, el 
crecimiento ininterrumpido del esporofito des- 
de el cigoto hasta la madurez y la ausencia de se- 
millas. 

Por último, si a las psilofitas, los licopodios, 
las colas de caballo y los helechos se les debe dar 
el rango de una división, ¿cuáles son los nom- 
bres que se deben aplicar a las divisiones? El 
Código Internacional de Nomenclatura Botánica 
enmendado en 1950 recomienda que todos los 
nombres de las divisiones terminen en el sufijo 
-phyta y que las subdivisiones de las plantas 
vasculares terminen en el sufijo -opsida. Por lo 
tanto, aunque se han utilizado las palabras Ly- 
copsida y Sphenopsida como nombres de divi- 
sión (Scott, 1909), no son apropiados. El sistema 
más antiguo en el que las diversas clases de pte- 
ridofitas recibieron cada una el rango de una di- 
visión utilizó el nombre de Lepidophyta para la 
serie de licopodios y Calamophyta para las series 
equistáceas. El nombre de la división Pterido- 
phyta se restringió para incluir sólo los helechos. 
Debido al uso generalizado del nombre Pterido- 


*Se afirma con frecuencia que este apareció por primera vez 
en la tercera edición del “Syllabus” de Eichler (1883). El cré- 
dito por el establecimiento de estas divisiones debería atri- 
buirse a otra parte, ya que no se reconocen en la segunda 
edición del “Syllabus” de Eichler (1880) y se encuentran en 
una sinopsis del reino vegetal publicada por Schimper en 
1879. El nombre de la división Thallophyta fue introducido 
por primera vez por Endlicher (1830), quien lo llamó reino. 
Los nombres Bryophyta y Pteridophyta fueron introduci- 
dos por primera vez (?) por Haeckel (1866) pero no fue el 
primero en dar a estos grupos el rango de una división. 


phyta cuando todas las criptógamas vasculares 
se agrupan en una sola división, se propone el 
nombre Pterophyta para la división compuesta 
únicamente por los helechos. Las psilófitas de- 
ben agruparse en una división separada — Psilo- 


phyta. 


Principales Taxones. No existe un acuerdo general 
sobre el número de clases que se reconocerán en- 
tre las briofitas. Algunos briólogos colocan las 
hepáticas y los antoceros (antocerotes) en una 
sola clase; otros las colocan en dos clases. Todos 
los musgos se colocan normalmente en una sola 
clase, pero algunos los colocan en tres clases. La 
clasificación más natural de las briofitas parece 
ser la de colocar las hepáticas y los antoceros en 
clases separadas e incluir todos los musgos en 
una sola clase. En cada una de las cuatro divisio- 
nes pteridofíticas no hay suficiente divergencia 
para garantizar el reconocimiento de más de una 
clase. Las divisiones y clases de briofitas y pteri- 
dofitas pueden enumerarse de la siguiente ma- 
nera: 


División Bryophyta 

Clase Hepaticae (hepáticas) 

Clase Anthocerotae (antoceros) 

Clase Musci (musgos) 
División Psilophyta 

Clase Psilophytinae (psilofitas) 
División Lepidophyta 

Clase Lycopodinae (licopodios) 
División Calamophyta 

Clase Equisetinae (colas de caballo) 


División Pterophyta 
Clase Filicinae (helechos) 
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Introducción a las Briofitas 


Las briofitas presentan una alternancia hetero- 
mórfica muy definida de generaciones en la que 
la generación asexual diploide (esporofito)— 
aunque morfológicamente distinta de la genera- 
ción sexual haploide (gametofito) —está unida a 
ella y nunca se convierte en una planta indepen- 
diente de vida libre. Esta condición contrasta con 
la de las pteridofitas y las plantas más avanza- 
das, en las que el esporofito es siempre una plan- 
ta independiente en su madurez. Los esporofitos 
de las plantas más avanzadas que las briofitas se 
diferencian internamente en xilema y floema, 
mientras que los de las briofitas carecen de estos 
tejidos. 

El gametofito de una briofita es siempre una 
planta independiente en su madurez y que es 
nutricionalmente autosuficiente debido a la pre- 
sencia de cloroplastos en su interior. En muchos 
casos el gametofito es un talo, es decir, un cuerpo 
vegetal sin diferenciación en raíz, tallo y hoja. En 
los casos en que se diferencia externamente en 
tallo y hojas nunca hay raíces, sólo órganos de 
absorción unicelulares (rizoides). 

Todas las briofitas son oógamas en el sentido 
de que los gametos se producen dentro de órga- 
nos sexuales multicelulares en los que hay una 
capa externa estéril de células de la pared. En 
este sentido se distinguen inmediatamente de 
las algas, ya que los órganos sexuales de las algas 
suelen ser unicelulares y cuando son multicelu- 
lares todas las células producen gametos. 


Ciclo Vital. El ciclo vital de una briofita consiste 
en una alternancia regular de una generación 
productora de gametos y una generación pro- 
ductora de esporas. Esto fue demostrado clara- 
mente por primera vez por Hofmeister en 1851, 
pero la periódica duplicación y reducción a la 
mitad del número de cromosomas en relación 
con la alternancia de generaciones no fue reco- 
nocida hasta 1894 por Strasburger. La alternan- 
cia de generaciones es obligatoria en el sentido 
de que un cigoto resultante de la unión de los ga- 
metos siempre crece hasta convertirse en un es- 
porofito, y que las esporas producidas por el es- 
porofito siempre germinan para formar game- 
tos. La alternancia de generaciones no es obliga- 
toria en el sentido de que el gametofito y el espo- 
rofito deben alternar siempre entre sí, porque 
puede haber un ciclo vital en el que la propa- 
gación vegetativa del gametofito dé lugar a una 
sucesión de generaciones gametofíticas antes de 
que se forme el esporofito. 

Cabe señalar también que la propagación ve- 
getativa no siempre da lugar a una generación 
similar. Así, el brote vegetativo del tejido espo- 
rofítico puede dar lugar a la formación de un 
gametofito. Esta producción de un gametofito a 
partir de un esporofito sin la formación de espo- 
ras se denomina aposporia. Por el contrario, el 
gametofito puede generar una masa de células 
que se convierte en un esporofito. La producción 
de un esporofito a partir de un gametofito sin 
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ninguna unión de gametos se considera una 
apogamia. La aposporia y la apogamia son fenó- 
menos raros entre las briofitas en comparación 
con las pteridofitas, y la mayoría de los casos re- 
gistrados entre las briofitas se dan entre musgos 
en los que una herida de los esporofitos (Mar- 
chal £ Marchal, 1911) induce una producción 
apospórica de gametofitos. Las Anthocerotae 
también son conocidas por ser apospóricas 
(Bornhagen, 1926; Rink, 1935). 


Origen de las Briofitas. A diferencia de las pteri- 
dofitas, no se conocen briofitas fósiles más pri- 
mitivas que las formas actuales. La naturaleza de 
las briofitas primitivas y la manera en que se 
originaron deben, por lo tanto, basarse en la 
morfología comparativa y la ontogenia de las 
plantas vivas. Salvo los pocos disidentes (Has- 
kell, 1949) que sostienen que las briofitas han 
descendido de las pteridofitas, existe la creencia 
casi universal de que las briofitas surgieron de 
las algas. La creencia es bastante general en que 
estas algas eran clorofíceas, y la confirmación de 
esto se ve en el hecho de que se ha encontrado 
(Strain, 1948) que son las únicas algas en las que 
las clorofilas y xantofilas son idénticas a las de 
las briofitas. 

En un momento dado se pensaba general- 
mente que un alga 0oógama migró del agua a la 
tierra y que posteriormente evolucionó hacia un 
tipo de planta sexual briofítica con los órganos 
sexuales característicos de las briofitas. Simultá- 
neamente con esta migración apareció la alter- 
nancia de generaciones característica de las brio- 
fitas. Sin embargo, no es necesario asumir que el 
alga ancestral era oógama. Es igualmente posi- 
ble que el ancestro fuera isógamo y que el cam- 
bio a la oogamia se produjera después de la mi- 
gración a la tierra. El hecho de que una evolución 
de la isogamia a la oogamia haya aparecido en 
muchas líneas independientes de algas muestra 
que ese cambio puede ocurrir en cualquier mo- 
mento. También se sabe que ha surgido una al- 
ternancia de generaciones de forma indepen- 
diente en taxones de algas verdes tan distantes 
entre sí como las Chaetophoraceae, Cladophora- 
les y Ulvales. Por lo tanto, es posible que la alter- 
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nancia de generaciones que se encuentre en las 
briofitas no haya aparecido después de que el 
talo sexual del antepasado algal haya evolucio- 
nado hasta el punto de que se considere una 
briofita en lugar de un alga. Dado que existe esta 
posibilidad, es mejor discutir por separado el 
posible origen de las dos generaciones. 


Origen del Gametofito. Hay dos puntos de vista 
totalmente opuestos en cuanto a la estructura 
vegetativa del arcaico gametofito briofítico. Hay 
quienes sostienen que el primitivo gametofito 
briofítico era una planta frondosa erguída 
(Church, 1919; Evans, 1939; Harris, 1938; Kash- 
yap, 1919; Wettstein, 1908). Los seguidores del 
otro punto de vista sostienen que era una simple 
estructura de ese tipo sin diferenciación externa 
o interna (Campbell, 1891, 1918, 1936; Cavers, 
1910). Si el primitivo gametofito briofítico era 
una planta frondosa erguida supone un largo 
salto entre ella y cualquier alga verde conocida. 
Por otro lado, algas verdes terrestres parenqui- 
matosas como Fritschiella muestran el comienzo 
de una evolución hacia el tipo de planta postula- 
da por aquellos que piensan que el briofito pri- 
mitivo tenía un simple gametofito taloso (Iyen- 
gar, 1932; Singh, 1941, 1947). 

Entre las algas verdes multicelulares isóga- 
mas y anisógamas la mayoría de las células del 
talo son capaces de producir uno o más gametos, 
y esto suele ocurrir en varias células adyacentes. 
Esta condición es marcadamente diferente de la 
de las briofitas, en las que los órganos sexuales 
son multicelulares y las células superficiales se 
diferencian en una capa estéril de la pared. La 
hipótesis más atractiva para explicar el origen de 
los órganos sexuales característicos de los briofi- 
tos sostiene que los arquegonios y los anteridios 
de los briofitos son fundamentalmente iguales y 
que surgieron por esterilización de las células 
más externas del gametangio multicelular, de as- 
pecto similar a los gametangios de Ectocarpus 
(Davis, 1903). Una de las debilidades de esta hi- 
pótesis es que tales gametangios—aunque ex- 
tendidos entre las algas pardas—no son recono- 
cidos en ningún alga verde. Sin embargo, en 
ciertas Chaetophoraceae ramificadas se restrin- 
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Figura 1 Alga verde terrestre hipotética con el supuesto tipo de gametangios de la que evolu- 
cionaron los anteridios y los arquegonios briofíticos. 


ge la formación de los isogametos a las ramas de 
pequeñas células en las que cada célula produce 
una sola célula móvil. También hay algas verdes 
filamentosas en las que la porción fértil tiene 
más de una célula de ancho. Por lo tanto, no es 
inconcebible que un alga verde que evoluciona 
hacia un tipo briofítico tenga un cuerpo masivo 
que lleva en su superficie superior brotes cilín- 
dricos, multicelulares y productores de gametos 
que superan la anchura de una célula (Fig. 1). La 
hipótesis gametangial sostiene que algunos de 
los brotes produjeron gametos móviles masculi- 
nos y otros produjeron gametos móviles femeni- 
nos del mismo tamaño o algo más grandes. En 
ambos tipos de brotes, las células superficiales 
perdieron su capacidad de producción de game- 
tos y evolucionaron a una capa estéril (pared) 
que encerraba las células fértiles. La retención de 
la capacidad de producción de gametos por par- 
te de todas las células fértiles dentro de la des- 


cendencia masculina dio lugar al anteridio típico 
de la división Briophyta (Fig. 2). La evolución ar- 
quegonial fue acompañada por una esteriliza- 
ción de todas las células fértiles, excepto las más 
bajas de los brotes que producían gametos feme- 
ninos. La única célula que quedaba fértil perdió 
su capacidad de formar flagelos, fue retenida 
dentro del brote femenino, y así se convirtió en 
un óvulo. Según esta interpretación, las células 
del canal del cuello y las células del canal del 
vientre del arquegonio son homólogas a las 
primeras células fértiles formadas en el interior 
de un anteridio. Las pruebas que apoyan este hi- 
potético origen de los órganos sexuales briofíti- 
cos provienen en gran parte de órganos sexuales 
anormales desarrollados ocasionalmente por 
varios Hepaticae y Musci (Bryan, 1927; Florin, 
1923; Haupt, 1926, 1943; Holferty, 1904; Meyer, 
1912). Estos órganos sexuales de reversión son 
casi siempre arquegonios. En algunos de ellos, 


Figura 2 Diagramas que muestran el hipotético origen de los órganos sexuales de las brio- 
fitas. [Basado en Davis, 1903]. 


Capítulo 2 


Introducción a las Briofitas 


Figura 3 El arquegonio anormal de Mnium muestra un tejido interno similar al anteridio. 


las células que no son las más bajas se vuelven 
fértiles. A veces estas células se convierten en 
óvulos, pero con mayor frecuencia se dividen y 
redividen para formar masas de células cúbicas 
de aspecto idéntico a las de los anteridios (Fig. 
3). La reversión de las células superficiales a una 
condición fértil es muy inusual, y sólo se ha in- 
formado sobre un par de casos de este tipo (Me- 
yer, 1912). 


Origen del Esporofito. En un momento dado, exis- 
tía la creencia generalizada de que en el reino ve- 
getal no había aparecido una alternancia de ge- 
neraciones hasta después de que las primeras 
plantas terrestres hubieran surgido de un ante- 
pasado algal que había migrado a la tierra. Aho- 
ra sabemos que una alternancia de generaciones 
gametofíticas y esporofíticas independientes ha 
evolucionado en varias líneas independientes 
entre las algas acuáticas. Por lo tanto, la migra- 
ción de un medio acuático a uno terrestre no es 
esencial para que aparezca una alternancia de 
generaciones. Algunas de las algas acuáticas con 
alternancia de generaciones tienen una alternan- 
cia isomórfica en la que las dos generaciones son 
idénticas desde el punto de vista vegetativo en 
tamaño y forma, otras tienen una alternancia 
heteromórfica en la que las dos son disímiles en 
tamaño y estructura. 

Las opiniones de diversos escritores sobre el 
origen del esporofito briofítico están en gran 
parte influenciadas por la forma en que se adhie- 
ren a las dos teorías contradictorias sobre la na- 
turaleza del esporofito. Según la teoría de la mo- 
dificación (homóloga) el esporofito es una mo- 
dificación directa del gametofito. Los defensores 
de esta teoría sostienen que el esporofito debe 
ser interpretado como una generación neutra 
cuya función principal es la producción de es- 


poras. Las pruebas que apoyan la teoría de la 
modificación se han extraído de algas, briofitas 
y pteridofitas. Esto incluye la alternancia iso- 
mórfica encontrada en ciertas algas, la fotosín- 
tesis en los esporofitos de las briofitas, la pre- 
sencia de traqueidas en los gametofitos de las 
pteridofitas, y la apogamia y la aposporia. Los 
adeptos de la teoría de la modificación que han 
especulado sobre la naturaleza de la planta te- 
rrestre primitiva (briofita o arquegoniada) pien- 
san que las dos generaciones eran isomórficas, 
de vida libre y de estructura externa algo com- 
pleja (Church, 1919; Fritsch, 1945; Zimmermann, 
1932). Sostienen que, con el tiempo, el esporofito 
se adhirió permanentemente al gametofito, de- 
pendiendo parcialmente de él, y que esto dio 
lugar a una reducción de la complejidad del es- 
porofito. 

Según la teoría de la intercalación (antitéti- 
ca), el esporofito debe ser interpretado como una 
estructura completamente nueva intercalada en- 
tre dos generaciones gametofíticas sucesivas. Se 
cree que el esporofito briofítico no apareció hasta 
después de que una planta portadora de game- 
tos hubiera desarrollado un arquegonio. El cigo- 
to retenido en el interior del arquegonio no se di- 
vidió meioticamente, sino que se dividió mitóti- 
camente para formar un número de células di- 
ploides, cada una de las cuales se dividió meioti- 
camente para formar cuatro esporas. El resulta- 
do fue un tipo rudimentario de esporofito vege- 
tativo diferente del gametofito y un esporofito 
en el que todas las células eran esporógenas. A 
partir de esto se desarrolló un esporofito en el 
que las células superficiales eran estériles en lu- 
gar de esporógenas. La evolución posterior del 
esporofito se produjo como resultado de la es- 
terilización adicional del tejido esporógeno, y en 
lo que se consideran esporofitos briofíticos más 


avanzados se produjo una diferenciación de los 
mismos en pie, seta y cápsula. A diferencia de la 
teoría de la modificación, los que apoyan la teo- 
ría de la intercalación creen que hubo una pro- 
gresión de un esporofito simple a uno más com- 
plejo mediante una progresiva esterilización del 
tejido esporógeno. La evidencia que apoya la 
teoría de la esterilización progresiva se ve en los 
esporofitos anormales donde—como en Porella 
(Anderson, 1923) —las porciones internas del pie 
y seta son esporógenas. 


Evolución. Entre las briofitas se reconocen tres 
líneas evolutivas principales (hepáticas, antoce- 
rotes, musgos). La pregunta de cuál de estas tres 
líneas contiene las briofitas vivas más primitivas 
depende de lo que se considera el tipo primitivo 
de gametofito y el tipo primitivo de esporofito. 
En la opinión del escritor hay más a favor de la 
idea de que el primitivo gametofito briofítico era 
una simple planta talosa, y que el primitivo 
esporofito era el simple tipo globoso postulado 
por la teoría de la intercalación. Según esa inter- 
pretación, las briofitas que más se acercan a la 
condición primitiva se encuentran entre las he- 
páticas. Aquí los gametofitos más simples se en- 
cuentran entre las Sphaerocarpaceae, y los espo- 
rofitos más simples se encuentran entre las Ric- 
ciaceae. Para las hipotéticas briofitas (protobrio- 
fitas) más primitivas que cualquier otra briofita 
conocida, Lotsy (1909, p. 88) ha sugerido un tipo 
que combina el simple gametofito de Sphaerocar- 
pos con el simple esporofito de Ricciaceae para 
formar el género imaginario Sphaero-riccia. 

Si se tienen en cuenta ambas generaciones, los 
Sphaerocarpales parecen ser las más primitivas 
de las hepáticas vivas (Hepaticae). La serie mar- 
cantiácea de Hepaticae se caracteriza por game- 
tofitos de simplicidad externa, pero complejidad 
interna. Las similitudes en las estructuras de sus 
órganos sexuales con las de los Sphaerocarpales, 
y las similitudes en las capas de la pared de la 
cápsula esporofítica sugieren una relación entre 
las dos. Las características de la ontogenia de los 
órganos sexuales, especialmente los anteridios, y 
la estructura de la cápsula esporofítica indican 
que las relaciones de los Jungermamniales y los 


Evolución 


Calobryales con otras Hepaticae son bastante re- 
motas. En la opinión del escritor estas órdenes 
son de un tipo avanzado entre las Hepaticae 
pero hay que tener en cuenta que hay quienes las 
consideran las más primitivas. No importa cuál 
sea el orden evolutivo de sus interrelaciones, las 
Hepaticae parecen constituir una línea lateral 
evolutiva ciega. 

Los musgos también parecen ser una línea 
lateral evolutiva que termina a ciegas. Sus game- 
tofitos son externamente complejos y a veces con 
alguna diferenciación interna de los tejidos. La 
mayoría de ellos tienen esporofitos con una 
mayor diferenciación interna de los tejidos que 
cualquiera de las Hepaticae, pero el crecimiento 
de todos los esporofitos de los musgos está de- 
terminado. A veces se piensa que los musgos 
han evolucionado a partir de Hepaticae foliosas 
(Jungermamniales, Calobryales), pero esto pare- 
ce improbable cuando se tiene en cuenta la on- 
togenia de los órganos sexuales y la embriología 
temprana. Parece más probable que los musgos 
se consideren una línea divergente de los ante- 
pasados de las Hepaticae en lugar de una línea 
divergente de cualquier serie conocida entre las 
Hepaticae. 

Los gametofitos de los antocerotes, excepto 
por sus órganos sexuales incrustados, se parecen 
a los de las Hepaticae. Por otro lado, el esporo- 
fito antocerótico con su crecimiento indetermi- 
nado es de un tipo mucho más avanzado que el 
que se encuentra en cualquier hepática o musgo. 
Debido a las similitudes en los gametofitos y la 
ontogenia de los órganos sexuales, los antocero- 
tes pueden considerarse una serie que partió de 
las Hepaticae primitivas a lo largo de la línea que 
conduce a los Sphaerocarpales y los Marchan- 
tiales. 


Clasificación. El tratamiento convencional de las 
briofitas es agruparlas en dos clases — Hepaticae 
y Musci. En los últimos años ha aumentado la 
tendencia a aceptar la propuesta (Howe, 1899) 
de que los Anthocerotales se coloquen en un ta- 
xón coordinado con los Hepaticae y los Musci. 
Se reconocen tres líneas distintivas entre los 
musgos. Las diferencias en estas tres líneas in- 
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cluyen el origen de la capa esporógena, el modo 
de dehiscencia de la cápsula, la presencia o 
ausencia de un pseudópodo y la estructura del 
protonema. Algunos briólogos aceptan la pro- 
puesta de que estas diferencias justifican una se- 
gregación de los musgos en tres clases (Schaff- 
ner, 1927, 1934); pero en vista de las evidentes 
relaciones filogenéticas entre las tres parece me- 
jor dar a cada una de ellas el rango de una sub- 
clase y colocarlas todas en una sola clase— 
Musci. Cuando las briofitas se colocan en tres 
clases se pueden caracterizar de la siguiente ma- 
nera: 

Las Hepaticae tienen gametofitos que se dife- 
rencian dorsiventralmente y pueden diferenciar- 
se externamente en hojas y tallo. El interior del 
gametofito puede ser homogéneo o estar com- 
puesto de varios tejidos. Los órganos sexuales, 
excepto cuando están en posición terminal, 
siempre se forman a partir de células superficia- 
les en el lado dorsal del talo. Los esporofitos pue- 
den ser simples; o con pie y cápsula; o con pie, 
seta y cápsula. En cualquier caso, su crecimiento 
es determinado y cuentan con células esporóge- 
nas derivadas del endotecio del embrión. 

Los Anthocerotae tienen gametofitos que se di- 
ferencian dorsiventralmente, de forma simple 
externamente, e internamente homogéneos. Los 
órganos sexuales están incrustados en el game- 
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tofito, el femenino se forma a partir de la superfi- 
cie y el masculino a partir de células hipodérmi- 
cas en el lado dorsal del talo. El esporofito se 
diferencia en cápsula y pie. La parte inferior de 
la cápsula es meristemática y se va añadiendo 
continuamente a la parte superior. El tejido 
esporógeno de la cápsula surge de la capa super- 
ficial (anfitecio) del embrión y rodea la columela. 

Los Musci tienen un gametofito con una etapa 
postrada transitoria (protonema) con ramas se- 
xuales erectas que continúan creciendo como 
plantas independientes después de la desapari- 
ción de la porción postrada. Las ramas sexuales 
se diferencian en tallo y hojas, generalmente si- 
métricas radialmente, y con los órganos sexuales 
desarrollados a partir de células superficiales en 
el extremo superior del tallo. El crecimiento del 
esporofito siempre es determinado y puede con- 
sistir en un pie y una cápsula; o en un pie, una 
seta y una cápsula. El tejido esporógeno de la 
cápsula puede surgir en el endotecio o el anfi- 
tecio del embrión, pero en ambos casos rodea a 
la columela. 
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Clase Hepaticae 


Hepáticas 


Naturaleza. Hay una gran diversidad en la forma 
externa entre los gametofitos de Hepaticae pero, 
con muy pocas excepciones, todos son funda- 
mentalmente iguales en el sentido de que están 
diferenciados dorsiventralmente. Los órganos 
sexuales nacen dorsalmente, o en el extremo 
anterior, y se desarrollan a partir de una única 
célula inicial. 

Los esporofitos son de crecimiento determi- 
nado en el sentido de que no presentan diferen- 
ciación de un tejido meristemático. En todos los 
esporofitos el tejido esporógeno se deriva del 
endotecio del embrión. A diferencia de otras 
briofitas, la porción fértil del esporofito, la cáp- 
sula, no tiene una región estéril (columela) inter- 
na al tejido esporógeno. 

La clase incluye unas 8 500 especies agrupa- 
das en aproximadamente 225 géneros. 


Ecología. Las Hepaticae de climas templados es- 
tán mayormente restringidas a hábitats terres- 
tres sombreados donde el sustrato es húmedo 
durante todo el verano. Tales hábitats incluyen 
pantanos y ciénagas; las escarpadas orillas de los 
barrancos; las caras sombreadas de los acantila- 
dos húmedos; y las zonas densamente arboladas 
donde crecen en troncos podridos, en la base de 
los troncos de los árboles, o en los mogotes de la 
tierra. 

Algunas hepáticas son verdaderamente acuá- 


ticas y crecen flotando en la superficie del agua, 
como en ciertas especies de Riccia; o, como en 
Riella, crecen totalmente sumergidas. 

No todas las Hepaticae están restringidas a 
los hábitats donde hay un suministro continuo 
de agua. Un ejemplo de esto se ve en Porella pla- 
typhylloidea. Sus talos que crecen en las rocas o 
en la corteza de los árboles pueden resistir la de- 
secación durante varios meses sin daño aparen- 
te. En los climas templados donde hay una larga 
temporada de verano seco, como en California, 
las hepáticas de los campos expuestos y los 
valles abiertos se secan con el comienzo de la 
temporada seca y permanecen inactivas durante 
todo el verano. Las porciones adultas de estos 
gametofitos mueren, pero los tejidos de la región 
apical permanecen vivos y son capaces de reanu- 
dar el crecimiento activo cuando se mojan com- 
pletamente. Así, en un tiempo sorprendente- 
mente corto después del comienzo de la tempo- 
rada de lluvias hay talos bien desarrollados que 
contienen órganos sexuales maduros. 

Desde el punto de vista geográfico, el número 
de géneros que se sabe que existen en los trópi- 
cos supera con creces al de otras partes del mun- 
do; y las dos zonas con la flora hepática más rica 
son los Trópicos Americanos y las Indias Orien- 
tales. La distribución geográfica de los géneros 
ha sido elaborada con mayor detalle para los 
Jungermamniales foliosos (Fulford, 1951), un 
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Los números en el mapa dan el número de géneros en cada área. [Tomado y redibujado de Fulford (1951).] 


grupo que comprende unos 180 géneros. Algu- 
nos de estos géneros son cosmopolitas y se en- 
cuentran en todo el mundo donde las condicio- 
nes de crecimiento son favorables. Otros géneros 
son endémicos por lo que su distribución geo- 
gráfica es claramente continua o discontinua. El 
mapa (Fig. 5) que muestra la distribución de los 
géneros endémicos de los Jungermanniales fo- 
liosos revela la riqueza de la flora hepática tro- 
pical, y muestra cómo las Américas tropicales 
pueden considerarse las más ricas de todas las 
zonas. La distribución geográfica discontinua se 
encuentra principalmente en el Hemisferio Sur 
con miembros de un género que se encuentran 
en diferentes continentes. Un tipo menos fre- 
cuente de distribución discontinua es aquella en 
la que un género se encuentra en las zonas tem- 
pladas del norte y del sur, pero no en los trópicos 
intermedios. 


Hepáticas Fósiles. En comparación con las pteri- 
dofitas, el número conocido de hepáticas fósiles 
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es pequeño y—con la excepción de Naiadita— 
todas se conocen sólo en estado vegetativo. Los 
fósiles más antiguos conocidos son del Carboní- 
fero Superior (Walton, 1925). Estos se refieren a 
los Jungermamniales anacróginos, y entre ellos 
hay especies que se asemejan a géneros moder- 
nos como Aneura y Treubia. Se han encontrado 
géneros que se refieren a los Marchantiales hasta 
el Cretácico Inferior (Steere, 1946). En los depósi- 
tos del Jurásico se han encontrado (Harris, 1938) 
muchos gametofitos fértiles de Naiadita con ar- 
quegonios y esporofitos maduros. Esta hepática 
se ha colocado entre los Sphaerocarpales (Harris, 
1938), pero parece que hay argumentos igual- 
mente buenos para considerarla más cercana a 
los Calobryales. 


Evolución de los Gametofitos. Dado que todos los 
fósiles conocidos son comparables a las formas 
actuales, las opiniones sobre la naturaleza de las 
Hepaticae primitivas deben deducirse de las he- 
páticas actuales. Como se ha señalado anterior- 


mente, hay dos teorías irreconciliables sobre la 
naturaleza del primitivo gametofito briofítico. 

Una teoría sostiene que el gametofito primiti- 
vo de las Hepaticae era una estructura simple, 
dorsiventral, postrada, talosa. La aproximación 
más cercana a ella se ve en géneros actuales co- 
mo Aneura o Metzgeria (Campbell, 1891, 1918); o 
“en Sphaerocarpos (pero sin) la envoltura de los 
órganos sexuales” (Cavers, 1910). A partir de 
esto—con la retención del carácter taloide pero 
con la elaboración de la diferenciación interna y 
la agregación de los órganos sexuales en los 
receptáculos—se produjo una evolución de las 
series marcantiáceas. La elaboración de la forma 
externa —pero manteniendo la simplicidad in- 
terna—dio lugar a la serie jungermamniácea y a 
la que alcanzó su mayor elaboración en las for- 
mas foliosas erguidas. 

La otra teoría sobre la naturaleza del gameto- 
fito hepático primitivo fue propuesta por prime- 
ra vez por Wettstein (1908, p. 43; 1911, p. 282) 
cuando postuló que las formas foliosas erguidas 
jungermanmniáceas son las más cercanas a las he- 
páticas primitivas. Aunque discrepa en los deta- 
lles, la teoría de que las hepáticas primitivas 
tenían gametofitos frondosos erectos ha recibido 
apoyo en varios sectores (Church, 1919; Evans, 
1939; Harris, 1938; Kashyap, 1919). Se cree que 
las hepáticas actuales con gametofitos foliosos 
erectos y simétricos radialmente del tipo Calo- 
bryum son la forma de vida más cercana al ga- 
metofito hepático primitivo. Se cree que un talo 
tan erecto con filidios en tres filas se postró, y 
que la fila de filidios en el lado ventral se redujo 
gradualmente en tamaño y finalmente desapare- 
ció. Asociado a la desaparición de los filidios en 
el lado inferior se produjo un aplanamiento del 
eje, y una reducción del tamaño de los filidios 
laterales a papilas, o una eliminación completa 
de las mismas. Tal tipo dio origen a las series 
marcantiáceas por diferenciación interna de los 
tejidos, y se piensa que las escamas en la parte 
inferior de sus talos deben ser interpretadas 
como modificaciones de los filidios ventrales de 
un antepasado folioso. 

Hay muy buenas razones para pensar que las 
briofitas proceden de algas verdes (Chlorophy- 
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ceae) y no de algas pardas o de otro tipo. Aunque 
hay talos entre las algas pardas y rojas donde 
hay una diferenciación en eje y filoides, no es el 
caso de las algas verdes. El origen de la Hepati- 
cae entre las algas verdes debe buscarse entre las 
que tienen talos filamentosos ramificados con 
células uninucleadas. En ellas —excepto en cier- 
tas Charophyceae corticadas—no hay tendencia 
a que las ramas de un filamento se conviertan en 
más de una célula de grosor. Por otro lado, algu- 
nas algas verdes filamentosas tienen talos cos- 
trosos más o menos masivos. Por lo tanto, parece 
haber más a favor de la teoría de que el primitivo 
gametofito briofítico era taloso en lugar de folio- 
so. De esto se deduce que la evolución gametofí- 
tica entre las Hepaticae ha sido una elaboración 
progresiva en lugar de una simplificación pro- 
gresiva. 


Evolución de los Esporofitos. Dado que práctica- 
mente todos los tipos de esporofitos que se en- 
cuentran en las Hepaticae están presentes en los 
Marchantiales, esta orden ejemplifica la evolu- 
ción que se ha producido en los esporofitos de 
las Hepaticae. Estos esporofitos constituyen una 
serie en la que los simples del tipo Riccia están en 
un extremo, y los de los Marchantia en el otro. 
Muchos briólogos (Evans, 1939; Kashyap, 1919; 
Meyer, 1931; Verdoorn, 1932) están de acuerdo 
con Goebel (1910), quien, principalmente en 
comparación con los gametofitos, consideraba 
que géneros como Preissia y Marchantia eran los 
más cercanos a los antepasados de los Marchan- 
tiales. Según esta interpretación de la orden, la 
evolución del esporofito ha sido una reducción 
de la complejidad encontrada en Marchantia a la 
simplicidad encontrada en Riccia. 

Otros piensan que las series esporofíticas de- 
ben ser leídas de manera opuesta (Bower, 1908, 
1935; Campbell, 1918; Cavers, 1910). Sostienen 
que los esporofitos de las Ricciaceae son los más 
primitivos. Aquí sólo las células superficiales de 
un embrión maduran en tejido estéril y las célu- 
las esporógenas que no se dividen meióticamen- 
te se desintegran antes de que un esporofito esté 
maduro. Los esporofitos como los de las Corsi- 
niaceae y de Plagiochasma (Marchantiaceae) se 
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consideran los más primitivos de los Marchan- 
tiales, donde la mitad inferior (hipobasal) del 
embrión se convierte en tejido estéril. En ellas 
(Fig. 21G) la porción hipobasal estéril es un pe- 
queño órgano haustórico (pie) y sin seta (si se 
considera la seta como una estructura capaz de 
alargar y empujar la cápsula más allá de los teji- 
dos gametofíticos). En estos esporofitos, las célu- 
las esporógenas que no se dividen meióticamen- 
te maduran para convertirse en células nutricias 
persistentes o maduran para convertirse en elá- 
teres. En Marchantia y en la mayoría de las Mar- 
chantiaceae la porción estéril del esporofito con- 
siste en muchas células, la mayoría de las cuales 
constituyen la seta. En estos esporofitos la pared 
estéril de una cápsula puede tener más de una 
célula de espesor. Las paredes celulares de las 
células parietales del esporofito del tipo Riccia y 
Corsinia son homogéneas; las del tipo Marchantia 
tienen espesores anulares. 


Nutrición del Esporofito. Existe la creencia genera- 
lizada de que las Hepaticae se diferencian de 
otras briofitas en que el esporofito depende to- 
talmente del gametofito en lo relativo a los pro- 
ductos de la fotosíntesis. Se ha demostrado que 
los esporofitos de varios Marchantiales y Junger- 
manniales tienen cloroplastos en el momento en 
que están bien desarrollados de manera que los 
cloroplastos se encuentran en las células del pie, 
seta y cápsula de la pared en desarrollo (Bold, 
1938). En Marchantia no hay cloroplastos eviden- 
tes hasta que el embrión comienza a diferenciar- 
se en pie, seta y cápsula (Studhalter, 1938). Los 
esporofitos de los Sphaerocarpales tienen cloro- 
plastos en todas las etapas, desde el cigoto hasta 
la madurez. Los cultivos acuáticos de esporofi- 
tos extirpados de Riella y Sphaerocarpos indican 
hasta qué punto estos esporofitos son fotosintéti- 
camente autosuficientes (Studhalter, 1938). Los 
cultivos de esporofitos extirpados antes de al- 
canzar la mitad del diámetro de madurez per- 
manecieron vivos durante unas pocas semanas, 
pero no llegaron a la madurez. Los que se retira- 
ron cuando tres quintos a tres cuartos madura- 
ron se desarrollaron hasta la madurez in vitro y 
produjeron esporas funcionales, pero eran lige- 
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ramente más pequeños y no contenían tantas es- 
poras como los esporofitos que crecían adheri- 
dos a los gametofitos. 


Clasificación. Hasta principios del presente siglo, 
las Hepaticae (excluyendo los antocerotes) esta- 
ban agrupadas en dos órdenes, Marchantiales y 
Jungermanmniales. La propuesta de separar las 
Sphaerocarpaceae de las Jungermamniales y co- 
locarlas en una orden separada— las Sphaerocar- 
pales (Cavers, 1910)—ha sido aprobada por la 
mayoría de los briólogos. Las Haplomitriaceae 
(Calobryaceae) se colocaron entre las Junger- 
manmniales acróginas hasta que se señaló la natu- 
raleza distintiva de sus órganos sexuales y la 
estructura de sus esporofitos en relación con un 
estudio de Calobryum (Campbell, 1936). A este 
grupo se le ha dado el rango de suborden de los 
Jungermanniales (Evans, 1939), pero la coloca- 
ción en una orden separada—los Calobryales 
(Campbell, 1936) —parece ampliamente justifi- 
cada. 


Orden Sphaerocarpales. Hay tres géneros en los 
que la estructura vegetativa del gametofito es si- 
milar a la de los Jungermamniales anacróginos, 
pero en los que el desarrollo y la estructura de 
los órganos sexuales, así como la estructura del 
esporofito, son similares a los de los Marchantia- 
les. Debido a esto, estos géneros se colocan en 
una orden separada—los Sphaerocarpales. La 
principal característica de diagnóstico por la que 
se pueden reconocer fácilmente los Sphaerocar- 
pales es la presencia de una envoltura globosa o 
lageniforme (involucro) alrededor de cada uno 
de los órganos sexuales. La orden se divide en 
dos familias. 


Familia Sphaerocarpaceae. Las Sphaerocarpaceae 
tienen gametofitos bilateralmente simétricos, sin 
diferenciación interna de tejidos. Cada uno de 
los órganos sexuales está rodeado por un involu- 
cro. Hay dos géneros, Sphaerocarpos y Geothallus. 
Sphaerocarpos tiene siete especies, cuatro de las 
cuales se encuentran en los Estados Unidos y 
principalmente en los estados del Golfo y de la 
Costa del Pacífico. El género monotípico Geotha- 
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Figura 6 Sphaerocarpos californicus. (A) Gametofito 
femenino. (B) Gametofito masculino. 


llus se conocía sólo a partir de la descripción ori- 
ginal hasta que fue redescubierto 45 años des- 
pués cerca de la localidad tipo en el Sur de Cali- 
fornia (Campbell, 1896, 1938). 

El gametofito de Sphaerocarpos es relativa- 
mente pequeño, orbiculado a cuneado, y simple 
o dicotómicamente ramificado. Las especies 
anuales pueden encontrarse a menudo crecien- 
do en grupos de cuatro en los que hay dos game- 
tofitos masculinos y dos femeninos. El gameto- 
fito tiene una amplia costa media, varias células 
de espesor, y lateral a ambos márgenes de la 
costa media hay una expansión aliforme de una 
célula de espesor. Dependiendo de las condicio- 
nes ambientales, las alas están más o menos en- 
teras o incisas en lóbulos similares a hojas. La su- 
perficie dorsal de una costa media está densa- 
mente poblada de involucros ovoides o lageni- 
formes, cada uno de los cuales rodea a un solo 
órgano sexual (Fig. 6). La superficie ventral del 
gametofito carece de escamas y todos los rizoi- 
des que crecen de ella son del tipo de paredes 
lisas. Los pelos glandulares pluricelulares, del 
tipo que se encuentra en muchas Jungermannia- 
les anacróginas, están frecuentemente presentes 
en la superficie ventral y justo detrás del punto 
de crecimiento (Fig. 7A). No hay diferenciación 
interna de tejidos dentro del gametofito y todas 
las células vegetativas—excepto los rizoides— 
contienen cloroplastos. 

El crecimiento del gametofito está en el extre- 
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mo distal y se inicia por una fila transversal de 
células apicales cuneadas unidas lateralmente 
entre sí (Rickett, 1920). Los segmentos cortados 
alternadamente de la cara dorsal y ventral de 
cada célula apical contribuyen a la costa media 
(Fig. 7A); los segmentos cortados de la célula 
apical en cada extremo de la fila contribuyen a 
las alas. La ramificación dicotómica comienza 
con divisiones verticales en la porción media de 
la fila de células apicales y esto segrega la fila 
original en dos conjuntos. La ramificación se 
hace cada vez más evidente a medida que el teji- 
do vegetativo se separa entre los dos conjuntos. 
Rara vez se produce una ramificación dicotómi- 
ca en gametofitos tan efímeros como los de S. 
cristatus. Las repetidas ramificaciones dicotómi- 
cas son frecuentes en gametofitos de larga vida 
como los de S. donnellii. Las especies con game- 
tofitos de larga vida y ramificaciones dicotómi- 
cas los hacen reproducirse vegetativamente me- 
diante la muerte progresiva en la porción poste- 
rior de un gametofito, llegando finalmente a una 
dicotomía y las dos bifurcaciones sobrevivientes 
continúan creciendo como plantas separadas. La 
multiplicación vegetativa también puede produ- 
cirse mediante la formación de brotes proliferan- 
tes, ya sea desde la costa central, o desde las alas 
laterales, o desde los involucros (Rickett, 1920a). 

Todas las especies son heterotálicas, con dife- 
renciación sexual genotípica debido a un cromo- 
soma sexual (Allen, 1919). Las plantas masculi- 
nas (Fig. 6B) se distinguen de las femeninas por 
su menor tamaño, sus involucros lageniformes y 
por el hecho de estar teñidas de color púrpura. 
El desarrollo anteridial comienza con el agran- 
damiento capitado de una célula dorsal superfi- 
cial, aunque dos o tres se hayan retirado de una 
célula apical (Fig. 7B). Este primordio anteridial 
se divide pronto en una célula basal y una célula 
externa que se proyecta algo por encima del talo 
(fig. 7C). La célula basal se convierte en la por- 
ción incrustada del pedúnculo anteridial; la cé- 
lula externa se convierte en el resto del anteridio. 
Las sucesivas divisiones transversales de la célu- 
la exterior pronto dan como resultado una fila 
vertical de tres células (Fig. 7D). Las dos células 
superiores son las células primarias anteridia- 
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Figura 7 Sphaerocarpos cristatus. (A) Sección vertical longitudinal a través del ápice de un gametofi- 
to maduro. (B-H) etapas de desarrollo de los anteridios. 


les que eventualmente producen el anteridio 
propiamente dicho; la célula inferior es una cé- 
lula primaria peduncular que eventualmente 
produce todo el pedúnculo excepto la parte 
incrustada en el gametofito. Cada una de las dos 
células primarias anteridiales, mediante dos di- 
visiones verticales sucesivas en ángulo recto 
entre sí, da lugar a cuatro células (Fig. 7A, E). En 
ambos niveles de cuatro células hay a continua- 
ción una división periclinal en cuatro primor- 
dios de la pared que rodean cuatro células pri- 
marías androgoniales (Fig. 7F). Mediante suce- 
sivas divisiones en ángulo recto entre sí, cada 
una de las ocho células primarias androgoniales 
da lugar a muchas células androgoniales cúbi- 
cas que se van reduciendo progresivamente en 
las sucesivas generaciones de células. Los blo- 
ques de células androgoniales derivados de cada 
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una de las células androgoniales primarias pue- 
den reconocerse por su disposición y por el 
hecho de que todos los descendientes de una de- 
terminada célula primaria androgonial se divi- 
den simultáneamente (Fig. 7G-H). Cada célula 
(célula madre de los androcitos) de la última 
generación de células androgoniales se divide en 
dos androcitos, y esta división suele ser en un 
plano diagonal en lugar de transversal (Nevins, 
1933). Poco después de que las células primarias 
androgoniales comienzan a dividirse, cada una 
de los primordios de la pared se divide anticli- 
nalmente en dos células de la pared, y con un 
mayor aumento del tamaño del tejido androgo- 
nial las células de la pared se dividen y se redi- 
viden anticlinalmente para formar una capa pa- 
rietal de una célula de espesor (Fig. 7G-H). 

Los androcitos son células que se transfor- 
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Figura 8 Sphaerocarpos donellii. (A-C) Etapas de la metamorfosis de los andro- 
citos a anterozoide. (A) Justo después de la aparición del blefaroplasto. (B) Du- 
rante la elongación del blefaroplasto. (C) Final de la metamorfosis. (D) Antero- 
zoide de natación libre. [(A-C) Redibujado de Nevins (1933). (D) Redibujado de 
Showalter (1926).] 


man anterozoides. La metamorfosis para formar 
un anterozoide comienza con la aparición de un 
gránulo extranuclear, el blefaroplasto (Fig. 8). 
Después de aumentar algo de tamaño, el blefaro- 
plasto comienza a alargarse y a convertirse en un 
cuerpo baciliforme que se encuentra junto a la 
membrana plasmática (Nevins, 1933). Poco des- 
pués de esto, el blefaroplasto comienza a formar 
dos flagelos en su extremo anterior. Eventual- 
mente el núcleo migra al lado del blefaroplasto 
y asume la forma de una creciente con un polo 
muy romo, y entonces el blefaroplasto y el nú- 
cleo se unen tan firmemente que sólo el ápice del 
blefaroplasto es reconocible. Durante esta meta- 
morfosis de los androcitos a anterozoides se pro- 
duce una completa desintegración de las pare- 
des celulares internas de la capa parietal y una 
producción de un líquido viscoso en el que los 
anterozoides se encuentran en una condición 
inmóvil. Los anterozoides continúan inmóviles 
hasta que el líquido en el que se encuentran se 
escapa del anteridio y rezuma por el cuello del 
involucro anteridial. Entonces, si entran en con- 
tacto con el agua, pronto se vuelven móviles. Los 
anterozoides de natación libre (Fig. 8D) son 
fusiformes, curvados o enrollados de varias ma- 
neras, y biflagelados. Los dos flagelos son lleva- 
dos en el extremo anterior, uno justo delante del 
otro, y el inferior es ligeramente más largo que 
el superior (Nevins, 1933; Rickett, 1923; Showal- 


ter, 1926). El núcleo alargado de un lado del 
cuerpo de un anterozoide está fuertemente deli- 
mitado de la porción citoplasmática. 

El desarrollo arquegonial comienza con un 
aumento capitado de una célula dorsal (primor- 
dio arquegonial) que se encuentra a dos o tres 
células de una célula apical (Fig. 9A). Esta se 
divide pronto transversalmente en una célula 
basal y una célula externa (Fig. 9B). La célula 
basal produce la porción más baja del arquego- 
nio, y la célula externa produce todo el resto. La 
primera división de la célula externa está en un 
plano vertical asimétrico y corta un primordio 
periférico. Otras dos divisiones verticales desi- 
guales cortan otros dos primordios periféricos. 
Los tres primordios periféricos se intersectan de 
tal manera que se encuentran al lado de una 
cuarta célula, la célula primaria axial (Fig. 9C). 
La división vertical de cada uno de los tres pri- 
mordios periféricos da como resultado seis pri- 
mordios de la pared que rodean la célula prima- 
ria axial. A esto le sigue una división transversal 
de cada primordio de la pared para producir una 
hilera de seis primordios del cuello que se en- 
cuentra por encima de una hilera de seis primor- 
dios del vientre (Fig. 9D). La división transver- 
sal de los primordios del cuello y de sus células 
hijas forma finalmente un cuello arquegonial de 
varias células de longitud y seis células de perí- 
metro. Los primordios del vientre dan origen a 
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Figura 9 Sphaerocarpos cristatus. Etapas en el desarrollo del arquegonio. 


la pared del mismo, pero, a diferencia del desa- 
rrollo de la pared del cuello, la división de las 
células de la pared del vientre es tanto vertical 
como transversal. Por lo tanto, la pared de un 
vientre maduro puede tener 10 o más células en 
el perímetro en lugar de 6 como en el cuello. 
Coincidiendo con la división de los primor- 
dios de la pared se produce una división trans- 
versal desigual de la célula primaria axial en una 
célula primaria tectriz y una célula central (Fig. 
9D). Durante el desarrollo del cuello, la célula 
primaria tectriz, mediante dos divisiones verti- 
cales sucesivas, aporta cuatro células tectrices al 
ápice de la capa parietal del cuello. Poco después 
de formarse, la célula central se divide transver- 
salmente en una célula del canal superior y otra 
célula del canal inferior (Fig. 9E). Al principio 
estas dos células son de igual tamaño, pero la 
célula del canal inferior finalmente se hace más 
ancha y más larga. La célula del canal superior, 
mediante dos divisiones transversales sucesivas, 


20 


se desarrolla hasta formar las cuatro células del 
canal del cuello dentro del cuello del arquego- 
nio. Una división transversal asimétrica de la 
célula del canal inferior da como resultado una 
pequeña célula del canal del vientre que se en- 
cuentra encima de un óvulo grande. Poco antes 
de que el arquegonio madure, la célula del canal 
del vientre y las células del canal del cuello se 
desintegran en una masa mucilaginosa y las 
células de la pared se separan (Fig. 9G). El resul- 
tado es un pasaje abierto que permite la natación 
de los anterozoides por el cuello hasta el óvulo. 
El desarrollo del involucro comienza poco 
después de que los primordios empiecen a con- 
vertirse en anteridios y arquegonios. Los involu- 
cros alrededor de los anteridios se desarrollan a 
un ritmo rápido y cuando el anteridio está me- 
nos de la mitad de maduro el involucro es más 
alto que el anteridio (Fig. 7F-H). El desarrollo del 
involucro que rodea a un arquegonio es más 
lento, y cuando el arquegonio está maduro, el in- 
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Figura 10 Sphaerocarpos cristatus. (A) Embrión de cuatro células. (B) Antes de la diferenciación del 
tejido esporógeno y la pared de la cápsula. (C) Durante la diferenciación del tejido esporógeno y la 
capa parietal. (D-E) Etapas durante el aumento del número de células esporógenas. (F) Esporofito 
maduro. 


volucro no es tan alto como el arquegonio (Fig. 
9G). Por lo tanto, los anterozoides tienen pocas 
dificultades para entrar en un arquegonio si hay 
suficiente agua presente. La fertilización estimu- 
la un rápido crecimiento ascendente del involu- 
cro y en dos o tres días la parte superior del invo- 
lucro se eleva por encima de la parte superior del 
arquegonio (Fig. 104). 

Los anterozoides que nadan en las proximi- 
dades del cuello del arquegonio pueden entrar 
en el canal del cuello y nadar por él para pene- 
trar en el óvulo. La entrada en el cuello es, sin 
duda, una respuesta a la quimiotaxis. No se ha 
demostrado que la quimiotaxis sea aplicable a 
los anterozoides de Sphaerocarpos, pero se ha de- 
mostrado que los de Marchantia dan una res- 
puesta quimiotáctica positiva a ciertas proteínas 
y a ciertas sales inorgánicas, especialmente a las 
sales de potasio (Ákerman, 1910; Lidforss, 1904). 
La polispermia—la entrada de más de un ante- 
rozoide en un óvulo —no es un fenómeno raro en 
el caso de Sphaerocarpos, y en una serie de expe- 


rimentos (Rickett, 1923) se encontró en alrededor 
del 8% de los casos de fecundación observados. 
El núcleo masculino dentro del anterozoide 
comienza a agrandarse y a asumir una forma 
esférica inmediatamente después de que el ante- 
rozoide haya entrado en el óvulo. La fusión de 
los núcleos masculino y femenino tienen cromo- 
somas claramente organizados, y la fusión de los 
dos núcleos comienza 60 o 70 horas después de 
la entrada del anterozoide (Rickett, 1923). La 
división del cigoto es transversal, y a ésta le 
sigue la división transversal de las células supe- 
riores (epibasal) e inferiores (hipobasal) forma- 
da por la división del cigoto. Esto da como resul- 
tado un embrión filamentoso de cuatro células 
(Fig. 10A) en el que cada célula, por dos divisio- 
nes verticales sucesivas, da lugar a una hilera de 
cuatro células. Es muy probable que las dos hile- 
ras de cuatro células de la mitad epibasal del em- 
brión se conviertan finalmente en la cápsula del 
esporofito maduro, y las dos hileras de cuatro de 
la mitad hipobasal se conviertan en las porciones 
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restantes del esporofito. La división celular en 
las dos hileras superiores de cuatro células es pe- 
riclinal (Fig. 10C) y da lugar a una capa externa 
(el anfitecio) que rodea una porción interna (el 
endotecio). El anfitecio, por división celular an- 
ticlinal, se convierte en la capa parietal de la cáp- 
sula, una capa que permanece de una célula de 
espesor incluso cuando está completamente ma- 
dura. El endotecio se convierte en el tejido espo- 
rógeno de la cápsula (Fig. 10D-E). Algunas célu- 
las del tejido esporógeno se convierten en espo- 
rocitos (células madre esporales) que se dividen 
meióticamente en cuatro esporas. Otras células 
del tejido esporógeno maduran hasta convertir- 
se en células nutricias estériles que suministran 
alimento a las esporas en desarrollo. El núcleo de 
una joven célula nutricia se divide mitóticamen- 
te en cuatro núcleos hijos (Gross €: Allen, 1938). 
En algunas especies, como S. donnellii, las células 
nutricias permanecen cuadrinucleadas; en otras, 
como S. cristatus, las células nutricias tienen pa- 
redes internas que separan los núcleos entre sí 
(Fig. 10F). Las células nutricias y las células de la 
cápsula contienen numerosos cloroplastos, y se 
ha demostrado experimentalmente (Studhalter, 
1938) que la fotosíntesis en estas células contri- 
buye materialmente a la nutrición de los espo- 
rofitos durante las últimas etapas de su desarro- 
llo. La pared de la cápsula permanece intacta in- 
cluso después de que el esporofito haya madura- 
do, y las esporas se liberan solo después de la 
muerte y la descomposición de la pared y los 
tejidos gametofíticos circundantes. 

Coincidiendo con el desarrollo de la cápsula, 
la parte basal de la mitad hipobasal del embrión, 
por división celular en una secuencia irregular, 
se convierte en un pie bulboso. La parte superior 
de la mitad hipobasal del embrión se convierte 
en una estructura estrecha de dos células de an- 
cho que conecta la cápsula y el pie (Fig. 10F). Esta 
porción del esporofito se denomina a veces seta, 
pero no es funcionalmente comparable a las 
setas de los esporofitos en los Jungermanniales y 
ciertos Marchantiales, ya que no se alarga y em- 
puja la cápsula más allá de los tejidos gametofíti- 
cos adyacentes. 

De las cuatro esporas formadas por el esporo- 
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fito, dos se convierten en gametofitos masculi- 
nos y dos en gametofitos femeninos. En las espe- 
cies en las que las cuatro esporas formadas por 
el esporocito se adhieren incluso cuando madu- 
ran, los gametofitos crecen en grupos de cuatro, 
dos machos y dos hembras. El primer paso en la 
germinación de una espora es la producción de 
un tubo germinal relativamente largo (Camp- 
bell, 189%6a; Rickett, 1920). Luego el tubo germi- 
nal se divide transversalmente en una pequeña 
célula terminal densamente llena de protoplas- 
ma y una gran célula basal con poco protoplas- 
ma. La célula basal no se divide. La célula ter- 
minal, por división transversal y vertical, forma 
una cinta corta de tres a cuatro células de largo y 
dos de ancho. La cinta se vuelve entonces de dos 
células de espesor por la división horizontal de 
cada una de las células. Las células en el nivel 
distal se dividen y redividen en el plano hori- 
zontal para formar un disco germinal que se en- 
cuentra en ángulo recto con el resto del gameto- 
fito juvenil. El crecimiento del disco se vuelve 
asimétrico después de un tiempo debido a la di- 
ferenciación de una fila de células apicales que 
se dividen rápidamente en un lado del disco. El 
crecimiento posterior después de la diferencia- 
ción de estas células apicales es similar al del 
ápice de un talo adulto. 


Familia Riellaceae. Las Riellaceae se separan de 
las Sphaerocarpaceae debido a sus gametofitos 
asimétricos. El único género, Riella, tiene alrede- 
dor de 17 especies. En los Estados Unidos, se co- 
noce a R. americanum en Dakota del Sur y Texas 
(Howe €: Underwood, 1903; Studhalter, 1931); y 
aR. affinis en California (Thompson, 1942). La es- 
casez de registros sobre la aparición de Riella se 
debe en gran medida al hecho de que es una 
planta acuática que crece totalmente sumergida 
y con frecuencia a varios metros por debajo de la 
superficie del agua. 

El gametofito de Riella es erecto y consiste en 
un eje engrosado cauliforme que lleva una sola 
célula de espesor, recta a espiralmente retorcida, 
con un ala laminar (Fig. 11). El gametofito tiene 
filas de escamas de una célula de espesor y éstas 
se forman a partir de una sola célula inicial 


Figura 11 Riella americana. Gametofito con esporofi- 
tos. 


(Studhalter $ Cox, 1941, 1941a). Las escamas que 
se encuentran a lo largo de la porción media del 
eje se denominan escamas ventrales, y las que se 
encuentran en la unión del eje y el ala se deno- 
minan escamas laterales. Los rizoides están res- 
tringidos a las porciones de primera formación 
del gametofito. El crecimiento de las porciones 
adultas del talo se produce en el extremo distal 
y totalmente mediante una única célula apical 
con dos caras cortantes (Ihompson, 1942), o la 
única célula apical puede ser eventualmente 
reemplazada por una hilera de células apicales 
(Studhalter, 1931). La relación del ala con la célu- 
la apical y con las escamas ventrales muestra que 
el ala debe ser interpretada como una salida dor- 
sal del eje (Studhalter, 1931). 

La propagación vegetativa se realiza por me- 
dio de gemas transportadas entre las hileras de 
escamas ventrales y laterales. Una gema madura 
tiene un contorno ovalado, una célula de grosor, 
y se constriñe transversalmente en dos lóbulos 
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de tamaño desigual. Debido a las marcadas dife- 
rencias con las gemas de otras hepáticas, la gema 
de Riella ha sido denominada plántula gemal* 
(Studhalter €z Cox, 1940). Después de la absci- 
sión de la planta parental, una plántula gemal se 
vuelve meristemático en el istmo entre dos 
lóbulos, y este meristemo produce una fase juve- 
nil que eventualmente es sucedida por la fase 
gametofítica adulta con eje y ala (Studhalter éz 
Cox, 1941b). 

Riella puede ser homotálica o heterotálica; 
pero en ambos casos los anteridios se llevan en 
grupos en muescas a lo largo del margen del ala, 
y los arquegonios se llevan solos en la unión del 
ala y el eje. El desarrollo de los órganos sexuales 
(Fig. 12A-D) es similar al de Sphaerocarpos 
(Thompson, 1943). El desarrollo del involucro 
anteridial también es similar, pero el desarrollo 
de los involucros arquegoniales difiere en que 
los primordios del involucro surgen del pedún- 
culo del arquegonio en lugar de las células vege- 
tativas que rodean al joven arquegonio (Thomp- 
son, 1943). 

El desarrollo del esporofito (Fig. 12E) es muy 
similar al de Sphaerocarpos y con la misma dife- 
renciación de esporocitos y células nutricias cua- 
drinucleadas por el tejido esporógeno (Thomp- 
son, 1943). 

El crecimiento desde la espora hasta el game- 
tofito maduro no es el mismo en todas las espe- 
cies. Es más complejo en R. affinis, donde se dife- 
rencia claramente en tres fases sucesivas, cada 
una con un método de crecimiento diferente 
(Thompson, 1943). Una espora germina para for- 
mar una fase monostromática con un par de cé- 
lulas apicales en el extremo distal. Finalmente, la 
banda transversal de descendientes de la prime- 
ra Célula derivada formada por cada una de las 
dos células apicales funciona como un meriste- 
mo monostromático intercalado a partir del cual 
las células maduran en las caras anterior y poste- 
rior. Con el tiempo, la división celular activa en 


*Originalmente Studhalter € Cox (1940) proponen el térmi- 
no “gemmaling” (plántula o germen gemal) para referirse 
a una plántula joven originada de una gema. Así, G. M. 
Smith comete un error al entender la palabra como una re- 
ferencia a la gema de Riella en sí. 
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Figura 12 Riella affinis. (A-B) Anteridios jóvenes. (C) Arquegonios jóvenes. (D) Arquegonio 
maduro. (E) Esporofito en el momento de la diferenciación de los esporocitos y las células 
nutricias dentro de la cápsula. [(E) Redibujado de Thompson (1942).] 


esta segunda fase o fase juvenil se restringe a los 
márgenes laterales del meristemo y, en última 
instancia, se produce una diferenciación de una 
sola célula apical que produce la fase adulta con 
eje y ala. 


Orden Marchantiales. Los gametos de los Mar- 
chantiales crecen postrados sobre el sustrato y 
son acintados, dicotómicamente ramificados y 
diferenciados dorsiventralmente. Excepto en 
Monoclea y a veces en Monoselenium y Dumortie- 
ra, el lado dorsal del talo se diferencia interna- 
mente en cámaras de aire, cada una de las cuales 
se abre externamente por un poro de aire de 
construcción simple o relativamente elaborada. 
La porción ventral del gametofito es un tejido de 
almacenamiento parenquimatoso compuesto 
por dos o tres tipos de células, y a veces con un 
tejido conductor rudimentario de células alarga- 
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das en el eje sagital. Otras características únicas 
de los gametofitos de la mayoría de los géneros 
son las escamas que se encuentran transversal- 
mente en la superficie ventral y la presencia de 
dos tipos de rizoides. 

La ontogenia y la estructura de los anteridios 
y los arquegonios son similares a las de los 
Sphaerocarpales, pero los órganos sexuales indi- 
viduales no están rodeados por un involucro. 

Las cápsulas de esporofitos de la mayoría de 
los miembros de la orden también son similares 
a las de los Sphaerocarpales en cuanto a que tie- 
nen una capa parietal de una célula de espesor; 
pero en ciertos Marchantiales—como en los Ca- 
lobryales—la porción apical de la capa parietal 
se vuelve de más de una célula de espesor. 

El orden incluye unos 32 géneros y 400 espe- 
cies. La agrupación de los géneros en familias se 
basa en la naturaleza del receptáculo, la forma 


en que se producen y la estructura del esporo- 
fito. 

Los gametofitos y esporofitos de la estructura 
más elaborada se encuentran en las Marchantia- 
ceae, y los de construcción más simple en las 
Ricciaceae. Algunos briólogos siguen a Goebel 
(1910) al pensar que la evolución entre los Mar- 
chantiales ha sido un retroceso desde el tipo de 
complejidad que se encuentra en Marchantia has- 
ta la simplicidad que se encuentra en las Riccia- 
ceae* (Evans, 1939; Kashyap, 1919; Verdoorn, 
1932; Wettstein, 1908). Los defensores de la teo- 
ría de la reducción sostienen que en el gameto- 
fito se ha producido una pérdida de filamentos 
asimilables en las cámaras de aire, una simplifi- 
cación de los poros de aire y una eventual elimi- 
nación de los caulidios de las ramas especiales 
erectas que llevan los órganos sexuales, de ma- 
nera que los órganos sexuales son llevados en 
grupos indefinidos en las ramas ordinarias. En 
el esporofito se han eliminado las estructuras 
protectoras especiales que rodean a los esporo- 
fitos inmaduros, se ha eliminado gradualmente 
la seta y el pie hasta que el esporofito consiste 
totalmente en la cápsula, se ha simplificado la 
estructura de la pared de las células de la pared 
de la cápsula y se han eliminado los eláteres. 

Otros morfólogos consideran a las Ricciaceae 
como las más primitivas y a los Marchantiales 
como los miembros más avanzados del orden 
(Bower, 1908; Campbell, 1918; Cavers, 1910). 
Sostienen que la evolución progresiva del game- 
tofito ha incluido una aparición de filamentos 
asimilables en los poros de aire, y una evolución 
de los poros de aire de construcción más elabo- 
rada. Se cree que los gametofitos más primitivos 
producen arquegonios en áreas circunscritas (re- 
ceptáculos) a lo largo de todo el eje sagital de 
todas las ramas; los más avanzados tienen un 
solo receptáculo en cada rama y éste es justo pos- 
terior al ápice de crecimiento; y los más avanza- 
dos tienen receptáculos arquegoniales en las 
puntas de ramas especiales erguidas. La evolu- 
ción del esporofito comenzó con uno que consis- 
tía únicamente en una cápsula. La esterilización 
progresiva de tal esporofito desarrolló primero 
un Órgano basal haustórico (pie) y más tarde 
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hubo una evolución de una seta capaz de empu- 
jar la cápsula más allá de los tejidos gametofíti- 
cos superpuestos. 

En opinión del escritor parece más probable 
que la evolución entre los Marchantiales haya 
sido progresiva y no retrogresiva. También se ha 
sostenido que el plano en el que se divide la 
célula superior (epibasal) y la inferior (hipoba- 
sal) del embrión bicelular es un rasgo de impor- 
tancia fundamental y ha dado lugar a dos líneas 
paralelas en la evolución de los esporofitos entre 
los Marchantiales (Meyer, 1931). En el embrión 
del tipo llamado filamentoso (Dupler, 1922), la 
división de las dos células es transversal. Los 
embriones filamentosos pueden convertirse en 
esporofitos en los que la porción estéril consiste 
en gran parte de pie [Plagiochasma (Meyer, 
1914)], o en esporofitos en los que la porción es- 
téril consiste en una seta y pie bien desarrollados 
[Conocephalum (Meyer, 1929)]. Se ha demostrado 
que ciertos embriones filamentosos tienen una 
célula apical en ambos polos durante las prime- 
ras etapas de crecimiento (Meyer, 1929). En el 
llamado tipo de embrión octante (Dupler, 1922), 
la división de las células epibasales e hipobasales 
del embrión de dos células está en ángulo recto 
con el plano de división anterior. Los embriones 
octantes pueden producir un esporofito cuyo 
apéndice estéril consiste casi enteramente en pie, 
como en el caso de Corsinia (Fig. 21G), o pueden 
producir un esporofito con una seta y un pie bien 
desarrollados como en Marchantia (Fig. 354). 

Los Marchantiales se agrupan en cuatro o seis 
familias. Las familias discutidas en las páginas 
siguientes comienzan con lo que el escritor con- 
sidera lo más primitivo y terminan con lo más 
avanzado. 


Familia Ricciaceae. Las Ricciaceae se diferencian 
de las otras Marchantiales en que los órganos se- 
xuales son transportados en una tira sagital que 
se extiende a lo largo de todo el talo. La familia 


*Con respecto a esto es interesante observar que la mayoría 
de los que están de acuerdo con Goebel piensan que la evo- 
lución entre las Hepaticae ha sido una simplificación pro- 
gresiva a partir de un antepasado folioso erecto. 
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Figura 13 Riccia trichocarpa. 


es también la única en la que el esporofito consis- 
te únicamente en una cápsula. Hay tres géneros 
en la familia y unas 140 especies. 

Riccia, un género con más de 130 especies, es 
el miembro más ampliamente distribuido de la 
familia. Su gametofito es típicamente arrosetado 
debido a varias ramificaciones dicotómicas cer- 
canas entre sí (Fig. 13). Cada rama del talo tiene 
una forma lineal a cuneiforme, está engrosada 
en el eje sagital y tiene un conspicuo surco longi- 
tudinal medio en el lado dorsal. La superficie 
ventral del ápice creciente de una rama lleva una 
fila transversal de escamas, de una célula de 
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espesor, que se proyectan hacia adelante y se 
superponen al punto de crecimiento. Las esca- 
mas están cerca del punto de crecimiento, pero 
detrás de él están a cierta distancia. Después del 
punto de crecimiento, la parte media de una 
rama aumenta en anchura y esto divide cada 
escama en dos partes. Como resultado, las partes 
más antiguas de una rama parecen tener dos 
filas de escamas, una cerca de cada margen late- 
ral. En las partes más antiguas de una rama cier- 
tas células superficiales de la superficie ventral 
crecen hasta convertirse en rizoides unicelulares. 
Como es el caso de la mayoría de los otros Mar- 
chantiales, los rizoides son de dos tipos, los que 
tienen paredes lisas, y los que tienen increscen- 
cias baculiformes o laminares de la pared que se 
proyectan en el lumen del rizoide. 

La parte inferior del talo es un tejido paren- 
quimatoso incoloro en el que las células pueden 
contener almidón (Fig. 14). Por encima de esto 
hay una única capa de cámaras de aire que son 
canales verticales con sus largos ejes aproxima- 
damente verticales. En la mayoría de los casos 
los canales están limitados por sólo cuatro célu- 
las, pero en algunos casos (Black, 1913; Juel, 
1910) las paredes de los canales son placas de 
tamaño variable. Las células que constituyen las 
paredes de las cámaras de aire contienen nume- 
rosos cloroplastos. A diferencia de la mayoría de 
las Marchantiales, pero similar a otras Riccia- 
ceae, las cámaras de aire de Riccia no tienen in- 
crustaciones laminares o filamentosas que au- 


Figura 14 Sección transversal vertical semidiagramática del gametofito de Riccia trichocarpa. 
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Figura 15 Riccia glauca. Sección vertical longitudinal a través del ápice cre- 
ciente. Los contornos de las porciones derivadas de los últimos cinco seg- 
mentos dorsales (D*-D*) y de los últimos seis segmentos ventrales (V?-V*) 
cortados por el primordio apical se dibujan con una línea gruesa. 


menten la superficie fotosintética del talo. Por 
encima de las cámaras de aire hay una capa “epi- 
dérmica” de una célula de espesor. Los poros de 
aire, a través de los cuales hay un intercambio de 
gases entre el interior y el exterior de la planta, 
son simples espacios intercelulares acorralados 
por cuatro a seis células “epidérmicas”. 

El creciente extremo distal de cada rama está 
ocupado por una fila transversal de tres a cinco 
o más células apicales unidas lateralmente entre 
sí (Campbell, 1918). Cada célula apical es trian- 
gular en sección longitudinal vertical, y rectan- 
gular en vista superficial o en sección longitudi- 
nal horizontal. Los segmentos se cortan en gran 
parte de las caras dorsales y ventrales de cada 
célula apical, pero de vez en cuando un segmen- 
to puede ser cortado de una cara lateral. El ápice 
creciente se encuentra en una muesca profunda 
porque la maduración del tejido embrionario 
lateral al grupo de los primordios apicales es 
más rápida que la del tejido embrionario poste- 


rior a los primordios. De vez en cuando, algunos 
de los miembros medios en una fila de células 
apicales se dividen verticalmente, y el conjunto 
original de primordios se segrega en dos series. 
Este es el comienzo de una dicotomía del talo 
que se hace cada vez más pronunciada a medida 
que se desarrolla más tejido entre las dos series. 

Aunque los primordios apicales cortan seg- 
mentos alternadamente a las caras dorsales y 
ventrales, la mayor parte del talo se deriva de los 
producidos en la cara dorsal. Se ha descrito 
(Pietsch, 1911) que los segmentos ventrales con- 
tribuyen únicamente a la capa celular más baja 
del talo y a sus apéndices (rizoides y escamas), 
pero esto parece ser una afirmación demasiado 
radical. La primera división en un segmento de 
la cara dorsal del primordio apical es paralela a 
la superficie del talo (Fig. 15). La célula hija inter- 
na, por división y redivisión, contribuye al tejido 
parenquimatoso incoloro de la porción inferior 
del talo. Las células derivadas de la célula hija 
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Figura 16 Riccia glauca. Etapas en el desarrollo de los anteridios. (A-C, E) Sección vertical. (D, F) Sección trans- 
versal. 


externa dan lugar a las cámaras de aire y a la 
capa “epidérmica”. La diferenciación de la capa 
epidérmica se produce bastante pronto y a veces 
sólo intervienen tres o cuatro células entre la cé- 
lula apical y la primera célula epidérmica em- 
brionaria. La diferenciación de las cámaras de 
aire ocurre más atrás de las células apicales. Hay 
quienes sostienen que las cámaras de aire se for- 
man por un cese del crecimiento ascendente en 
ciertas áreas de la superficie del talo y por un 
crecimiento ascendente vigoroso en las partes 
adyacentes del talo (Black, 1913; Hirsch, 1910; 
Leitgeb, 1879). La opinión más ampliamente 
aceptada sostiene que las cámaras de aire surgen 
esquizógenamente, es decir, por una división de 
las paredes celulares verticales. Aquellos que en- 
cuentran una formación esquizógena de cáma- 
ras de aire están en conflicto en cuanto a si la 
separación comienza abajo y se extiende hacia 
arriba (Barnes € Land, 1907; Pietsch, 1911), o 
comienza en la superficie y se extiende hacia 
abajo (Black, 1913; Orth, 1943). 

Riccia—similar a otras Hepaticae postradas 
con ramificaciones dicotómicas—se reproduce 
vegetativamente por la muerte progresiva de las 
partes más antiguas llegando a una dicotomía, y 
las dos ramas sobrevivientes continúan crecien- 
do como dos plantas separadas. En regiones con 
una prolongada estación seca, como en Califor- 
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nia, todo el gametofito, excepto las puntas de las 
ramas, muere por la sequía del verano. Durante 
la siguiente estación de lluvias, la reanudación 
del crecimiento por los ápices de las ramas que 
sobrevivan puede dar lugar a una roseta de 
plantas nuevas (Fig. 13). Varias especies de 
Riccia producen ramas adventicias a partir de la 
superficie ventral del gametofito. El desprendi- 
miento de estas ramas adventicias puede dar 
lugar a numerosos gametofitos formados adven- 
ticiamente (Cavers, 1903). La división celular en 
los ápices de los rizoides jóvenes puede dar lu- 
gar a una masa gemiforme de células, capaz de 
convertirse en un nuevo talo (Campbell, 1918). 

La mayoría de las especies de Riccia son ho- 
motálicas, pero se sabe que al menos dos (R. bis- 
choffi y R. curtisii) son heterotálicas. En R. curtisil 
existe una determinación genotípica del sexo en 
el momento en que se forman las esporas, dos 
esporas de una tétrada que se convierten en ga- 
metofitos femeninos y dos en masculinos (McAl- 
lister, 1916, 1928). 

Riccia forma órganos sexuales en sucesión ba- 
sípeta en el surco longitudinal del lado dorsal 
del gametofito. Entre las especies homotálicas, 
hay alternativamente un grupo de unos pocos 
anteridios y luego un grupo de unos pocos at- 
quegonios a una distancia considerable del ápice 
de crecimiento. 
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Figura 17 Riccia glauca. Etapas en el desarrollo de los arquegonios. 


El desarrollo de un anteridio comienza con el 
agrandamiento capitado de una célula dorsal 
superficial —el primordio anteridial—que se 
encuentra a sólo dos o tres células removidas de 
una célula apical. Las etapas posteriores (Fig. 16) 
en el desarrollo del anteridio son idénticas a las 
de Sphaerocarpos (Black, 1913; Campbell, 1918). 
La metamorfosis de los androcitos en anterozoi- 
des biflagelados es también bastante similar a la 
de Sphaerocarpos (Black, 1913). En una etapa tem- 
prana, el anteridio en desarrollo queda comple- 
tamente rodeado por el crecimiento ascendente 
del tejido vegetativo adyacente y el crecimiento 
continuo de este tejido da lugar a una cámara an- 
teridial conectada con el exterior por un estrecho 
canal cilíndrico (Fig. 16C). Los anteridios madu- 
ros llenan completamente la cámara anteridial 
excepto el canal en su ápice. Cuando el anteridio 
está completamente maduro, se produce una ge- 


latinización de su capa parietal. La descarga de 
los anterozoides se debe a la absorción imbibi- 
cional de agua por la pared gelatinizada, y los 
anteridios maduros pueden retener sus antero- 
zoides durante un tiempo considerable si el 
suministro de agua es insuficiente. La evidencia 
de esto se ve en los talos que llevan esporofitos 
bastante avanzados adyacentes a los anteridios 
con anterozoides maduros. La manera exacta en 
que los anterozoides son descargados a través 
del canal de la cámara anteridial es aún descono- 
cida. No se sabe si esto ocurre de manera explo- 
siva como en ciertas Marchantiaceae (Cavers, 
1903a; Peirce, 1902), o por exudación en una ma- 
sa gelatinosa como en ciertas otras Marchantia- 
ceae (Andersen, 1931). 

El desarrollo arquegonial comienza con el 
crecimiento ascendente de una célula dorsal su- 
perficial, el primordio arquegonial, que se en- 
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Figura 18 Riccia glauca. (A) Cigoto con los núcleos masculino y femenino unidos. (B) Embrión de 
tipo cuadrante de cuatro células. (C) Antes de la diferenciación del tejido esporógeno y la capa pa- 
rietal. (D-E, G) Etapas temprana y tardía en el aumento del número de células esporógenas. (F) 
Después de la diferenciación del tejido esporógeno en esporocitos y células nutricias. (A, E, G) Sec- 


ción transversal. (B-D, F) Sección vertical. 


cuentra a dos o tres células removidas de una 
célula apical. Las etapas subsiguientes (Fig. 17) 
en el desarrollo del primordio arquegonial en un 
arquegonio son idénticas a las de Sphaerocarpos 
(Black, 1913; Campbell, 1918). El desarrollo de 
los arquegonios va acompañado de un creci- 
miento de los tejidos vegetativos adyacentes, 
pero incluso cuando el arquegonio está comple- 
tamente maduro, el extremo de su cuello se en- 
cuentra por encima de las porciones vegetativas 
adyacentes del gametofito (Fig. 171). 

El agua es esencial para que los anterozoides 
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lleguen al arquegonio. Sin embargo, no es nece- 
sario que los gametofitos se inunden, ya que el 
surco dorsal funciona como un tubo capilar que 
absorbe suficiente agua para permitir la natación 
de los anterozoides. Los anterozoides que nadan 
cerca del arquegonio nadan hacia y dentro del 
canal de su cuello y bajan por el canal hasta el 
óvulo. Varios anterozoides pueden entrar en el 
vientre del arquegonio, pero normalmente sólo 
uno de ellos penetra en el óvulo. Es muy proba- 
ble que la unión de los gametos en las especies 
homotálicas sea generalmente entre los antero- 
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Figura 19 Riccia glauca. (A) Sección transversal de un esporofito casi maduro. (B-C) Tétradas de 
esporas en proceso de maduración. 


zoides y los óvulos producidos por el mismo 
gametofito. Los detalles de la unión gamética no 
se han descrito tan exhaustivamente como en el 
caso de Sphaerocarpos y de ciertas jungermamnia- 
les, pero se ha demostrado (Black, 1913; Pande, 
1933) que poco después de la fecundación se 
puede encontrar un núcleo de gameto masculino 
situado cerca del núcleo femenino (Fig. 18A). 
Poco después de la unión gamética, el cigoto 
segrega una pared y aumenta de volumen hasta 
que casi llena la cavidad dentro del vientre. La 
fertilización también estimula la división de las 
células del vientre, e incluso antes de la división 
del cigoto, las células del vientre pueden comen- 
zar a dividirse periclinalmente. Todo el vientre 
se vuelve de dos células de grosor y luego todas 
las demás divisiones celulares son anticlinales. 
La división anticlinal es más activa en la capa 
externa que en la interna del vientre, de modo 
que la capa externa tiene muchas más células en 
el perímetro (Fig. 18F-G). La división del cigoto 
es transversal O aproximadamente así (Camp- 
bell, 1918; Pagan, 1932; Pande, 1933). En la ma- 
yoría de las especies, las células epibasales e hi- 
pobasales del embrión bicelular se dividen regu- 


larmente de forma vertical para formar un 
embrión de cuatro células del tipo cuadrante 
(Fig. 18B), pero ciertas especies tienen células 
epibasales e hipobasales que se dividen para 
formar un embrión de cuatro células del tipo 
filamentoso (Garber, 1904; Lewis, 1906). En los 
embriones cuadrantes de cuatro células, otra se- 
rie de divisiones verticales en ángulos rectos con 
respecto a la serie precedente da como resultado 
un embrión globoso de ocho células. Las divisio- 
nes sucesivas están en una secuencia irregular. 
En la etapa en que un embrión está compuesto 
de 20 a 30 células, existen divisiones periclinales 
que lo diferencian en una capa externa (el anfi- 
tecio) y una masa interna (el endotecio). En 
Riccia, donde todo el esporofito es una cápsula, 
el anfitecio se convierte en la capa parietal del 
esporofito (Fig. 18D-G). El endotecio es la pri- 
mera generación celular (arquesporio) del tejido 
esporógeno. La división y redivisión en células 
de este tejido da lugar a un aumento conside- 
rable del número de células esporógenas. Con el 
tiempo, el tejido esporógeno se diferencia en dos 
tipos de células, esporocitos con citoplasma den- 
samente granular y células nutricias con un cito- 
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plasma acuoso vacuolado (Fig. 18F). La desinte- 
gración de las células nutricias, junto con la de- 
sintegración de las células parietales del esporo- 
fito y la capa celular interna del vientre circun- 
dante, da como resultado un fluido viscoso en el 
que los esporocitos están suspendidos. Este flui- 
do sirve como alimento para los esporocitos du- 
rante la meiosis y el desarrollo de esporas. La 
citocinesis que sigue a la primera división meió- 
tica es incompleta, y las placas celulares que deli- 
mitan las cuatro esporas se forman simultánea- 
mente después de completar la segunda división 
meiótica (Beer, 1906; Lewis, 1906). Las cuatro 
esporas de una tétrada permanecen juntas y ro- 
deadas por una vaina esférica común hasta que 
las paredes de las esporas están casi maduras 
(Fig. 19B-C). En una especie, R. curtisii, las espo- 
ras de una tétrada permanecen unidas entre sí 
incluso después de que están completamente 
maduras y se han desprendido (McAllister, 
1916). Las paredes esporales maduras están 
compuestas por tres capas dispuestas en suce- 
sión centrípeta. La capa más externa, el exospo- 
rio, es delgada y fuertemente cortada. La capa 
media (mesosporio) es gruesa y está compuesta 
por tres zonas concéntricas. La capa más interna 
y última formada (endosporio) es una capa ho- 
mogénea compuesta de pectosa y calosa (Beer, 
1906). Toda la pared esporal está irregularmente 
engrosada y plegada. 

La capa parietal del esporofito y la capa in- 
terna del vientre circundante desaparecen mu- 
cho antes de que las esporas maduren (Fig. 194). 
La masa de esporas, rodeada por una capa del 
vientre de una célula de grosor, se suele denomi- 
nar esporofito. En el sentido morfológico estric- 
to, esto es incorrecto ya que la estructura a la que 
se aplica el término consiste en una masa de 
esporas—las primeras células del nuevo game- 
tofito —rodeadas por una envoltura pertenecien- 
te al gametofito precedente. 

Las Ricciaceae, a diferencia de otras Hepati- 
cae, no liberan las esporas inmediatamente des- 
pués de su madurez, y las esporas permanecen 
dentro del talo hasta después de la muerte y la 
descomposición de los tejidos gametofíticos cir- 
cundantes. En condiciones normales esto no 
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ocurre hasta un año más o menos después de 
que las esporas se forman. La germinación de 
una espora comienza con la ruptura de las dos 
capas de la pared exterior y la protuberancia de 
un brote tubular en el que la pared circundante 
es continua con el endosporio (Campbell, 1918). 
Este tubo germinal alcanza una longitud varias 
veces mayor que el diámetro de la espora antes 
de que se establezca una pared transversal cerca 
de su extremo distal. Antes de la formación de la 
pared transversal, la mayoría del protoplasma 
ha migrado al extremo distal del tubo. Coinci- 
diendo con la formación de la pared transversal, 
se desarrolla un rizoide cerca de la región de sur- 
gimiento del tubo germinal a partir de la espora. 
Una segunda división, paralela a la primera, da 
como resultado dos células en el extremo distal 
del tubo. Cada una de estas células, mediante 
sucesivas divisiones verticales, da lugar a un ni- 
vel de cuatro células. Otras divisiones en el nivel 
proximal son transversales, y las células hijas 
formadas de esta manera se alargan mucho en 
sus ejes longitudinales para formar la porción 
posterior claramente cilíndrica y alargada de un 
joven gametofito. Es muy probable que una de 
las cuatro células del nivel distal funcione como 
una célula apical con dos caras cortantes. Esta 
célula funciona activamente y forma varias 
células derivadas. Las otras tres células del nivel 
se dividen una o dos veces. En una fase bastante 
temprana del desarrollo del gametofito, se pro- 
duce una sustitución de la única célula apical 
por una hilera transversal de células apicales. A 
partir de entonces, el crecimiento posterior es 
idéntico al del ápice de un talo maduro. 


Familia Corsiniaceae. Los gametofitos de las Cor- 
siniaceae tienen cámaras de aire con poros sim- 
ples y llevan órganos sexuales en una serie lineal 
de receptáculos que se encuentran algo alejados 
unos de otros a lo largo de la superficie dorsal. 
Los esporofitos, que yacen en depresiones en la 
superficie dorsal, se diferencian en cápsula y pie. 

De los tres géneros de la familia, Corsinia es el 
más conocido y estudiado. Se encuentra en Amé- 
rica del Norte (Texas y Luisiana), América del 
Sur, Europa, África y Japón. El gametofito de 
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Figura 20 Corsinia coriandrina. (A) Sección vertical de un gametofito femenino antes del desa- 
rrollo del involucro. (B) Lo mismo después del desarrollo del involucro. [Redibujado de Leitgeb 
(1879).] 


Corsinia crece postrado, no tiene más que dos o 
tres veces las ramas dicotómicas y las dicotomías 
acintadas son muy divergentes. A diferencia de 
la mayoría de los otros Marchantiales, las esca- 
mas están distribuidas irregularmente en toda la 
superficie ventral. La parte inferior del gameto- 
fito consiste en un tejido parenquimatoso relati- 
vamente grueso e incoloro. Sobre él hay una 
única capa de cámaras de aire, cada una de las 
cuales se abre externamente por un simple poro 
rodeado por uno o dos anillos de células de 
paredes finas. El suelo de una cámara de aire 
puede tener filamentos fotosintéticos cortos y 
erguidos o puede carecer de ellos. 

La mayoría de los gametofitos de Corsinia son 
heterotálicos, pero algunos son homotálicos. Los 
anteridios son portados en áreas definidamente 
localizadas (receptáculos) a lo largo del eje me- 
dio de la superficie dorsal. Cada receptáculo está 
rodeado por una cresta baja resultante del creci- 
miento ascendente más activo del tejido del talo 
adyacente. Cada anteridio maduro se encuentra 
dentro de una cámara anteridial (Leitgeb, 1879), 
y las escasas pruebas indican que el desarrollo 
de los anteridios es como en otros Marchantiales. 
Los arquegonios también se llevan en receptácu- 
los que se encuentran en fosas hundidas llamati- 
vas (Fig. 20A). Cada receptáculo contiene de 6 a 
10 arquegonios rodeados de numerosas prolife- 
raciones filamentosas (paráfisis) de la superficie 
del receptáculo. 

En el desarrollo del esporofito, el cigoto se di- 
vide transversalmente en una célula epibasal y 
otra hipobasal (Meyer, 1912), que luego se divi- 


den verticalmente para formar un tipo de em- 
brión tipo cuadrante (Fig. 21A-B). La mitad epi- 
basal del embrión joven se diferencia en anfite- 
cio y endotecio por una serie de divisiones peri- 
clinales (Fig. 21D). Las células del endotecio (ar- 
quesporio) dan origen al tejido esporógeno por 
división y redivisión. La última generación celu- 
lar del tejido esporógeno se diferencia en dos 
tipos de células (Meyer, 1912, 1914): esporocitos 
y células estériles que persisten hasta que las es- 
poras están maduras (Fig. 21F-G). Los engrosa- 
mientos en espiral encontrados en células homó- 
logas de otro miembro de la familia (Funicularia) 
muestran que las células estériles de Corsinia de- 
ben ser consideradas un tipo primitivo de eláter. 
El anfitecio de una cápsula joven se convierte en 
una capa parietal de una célula de espesor don- 
de las paredes de las células maduras no tienen 
engrosamientos secundarios. Las divisiones ce- 
lulares que producen la porción del pie del es- 
porofito están en una secuencia irregular y pro- 
ducen un pie compuesto de relativamente pocas 
células (Fig. 216). 

La división periclinal de las células del vien- 
tre del arquegonio es más extensa que en Riccia, 
y el vientre agrandado (caliptra) que rodea al es- 
porofito es una estructura masiva de varias célu- 
las de espesor. La caliptra con su esporofito ce- 
rrado está parcialmente envuelta por un involu- 
cro. Esta estructura es evidente por primera vez 
en el suelo receptacular como una pequeña joro- 
ba de tejido meristemático que se encuentra en- 
tre o detrás del arquegonio (Fig. 20A). Depen- 
diendo de si el involucro está junto a uno o a un 
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Figura 21 Corsinia coriandrina. (A-C) Primeras etapas del desarrollo del embrión. (D) Justo después de la 
diferenciación de la porción capsular del embrión en la capa parietal y el tejido esporógeno. (E) Etapa 
algo más tardía. (F) Después de la diferenciación del tejido esporógeno en esporocitos y células nutricias. 
(G) Esporofito maduro. [(A-F) Redibujado de Meyer (1912). (G) Redibujado de Meyer (1914).] 


grupo de esporofitos, se convierte en un protec- 
tor curvo e irregularmente ramificado (Fig. 20B), 
o se convierte en una estructura lobulada en for- 
ma de paraguas en la que cada lóbulo protege a 
un esporofito. La parte superior del involucro 
maduro se diferencia en cámaras de aire. El in- 
volucro de las Corsiniaceae se ha interpretado 
como el precursor evolutivo del arquegonióforo 
característico de las Marchantiaceae, pero que 
difiere en su desarrollo posterior a la fecunda- 
ción (Cavers, 1910). Esta interpretación no pare- 
ce lógica, ya que el involucro es meramente un 
crecimiento de tejido posterior al punto de creci- 
miento; mientras que el arquegonióforo de las 
Marchantiaceae está formado por un crecimien- 
to del propio punto de crecimiento. 


Familia Targioniaceae. Las Targioniaceae se dife- 


rencian de otras Marchantiales en que el receptá- 
culo femenino está encerrado en una vaina (in- 
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volucro) desarrollada a partir de tejidos laterales 
a ella. La familia contiene tres géneros, dos (Tar- 
gionia y Cyathodium) de distribución mundial, y 
uno (Aitchinsoniella) conocido sólo en la India. 

Targionia hypophylla, la especie aquí seleccio- 
nada como ilustrativa de la familia, tiene una 
distribución mundial y es una hepática común 
en la parte occidental de los Estados Unidos. Su 
gametofito (Fig. 22) es acintado, escasamente 
dicotómico y tiene ramas adventicias formadas 
en abundancia en el lado ventral de la costa 
media. La mayoría de estas ramas se levantan 
lateralmente, pero algunas de ellas se levantan 
cerca del ápice del talo y crecen anteriormente a 
él. La muerte y el deterioro de la delgada cone- 
xión entre las ramas adventicias y la planta ori- 
ginaria dan lugar a una amplia propagación ve- 
getativa del gametofito (Cavers, 1904). 
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Figura 22 Targionia hypophylla. (A) Gametofito femenino con ramas adventicias. (B) 
Gametofito masculino. (C) Porción de un gametofito femenino con las dos mitades del 
involucro en la punta de una rama separadas y un esporofito creciendo entre ellas. 


Cuando se ve desde arriba, la superficie supe- 
rior del gametofito se divide en pequeñas áreas 
poligonales, cada una de las cuales indica la po- 
sición de una cámara de aire justo debajo de la 
capa epidérmica. Cada cámara se abre externa- 
mente por un pequeño poro que está rodeado 
por cuatro a seis anillos concéntricos de células 
dispuestos de tal manera que el poro está en la 
cima de una pequeña joroba. Las cámaras, que 
se forman de manera esquizógena (Deutsch, 
1912), se encuentran en una sola capa en la parte 
superior del talo y están separadas lateralmente 
entre sí por placas verticales de una célula de 
espesor (Fig. 23A). El suelo de una cámara lleva 
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numerosos filamentos fotosintéticos simples o 
ramificados, erguídos. Un filamento tiene gene- 
ralmente tres células de altura, siendo la célula 
distal esférica mucho más grande que las otras. 
El tejido incoloro que se encuentra debajo de las 
cámaras de aire tiene un espesor de unas 20 célu- 
las en la región de la costa media y está com- 
puesto por células alargadas cuyos ejes largos 
son paralelos al eje largo del talo. Hacia los 
márgenes laterales de una rama el tejido incoloro 
está compuesto por menos y más células casi 
isodiamétricas, y en el margen extremo no es 
más que una célula de espesor. Muchas de las 
células del tejido incoloro contienen granos de 


Figura 23 Targionia hypophylla. (A) Sección vertical longitudinal del ápice fértil de un gametofito feme- 
nino. (B) Sección vertical transversal de la misma. Ambos semidiagramáticos. 


35 


Capítulo 3 


Clase Hepaticae 


Figura 24 Targionia hypophylla. (A) Sección vertical transversal cerca del ápice de una rama anteridial. 
(B) Sección vertical de un anteridio inmaduro. 


almidón. Entremezcladas con las células que 
contienen almidón hay células aisladas que con- 
tienen un mucílago o un gran cuerpo oleoso. Las 
células aisladas que contienen un cuerpo oleoso 
son características de la mayoría de los géneros 
en los Marchantiales. Las células superficiales de 
la superficie ventral producen escamas inserta- 
das oblicuamente, que se encuentran en dos 
filas, una a cada lado de la costa media. Las es- 
camas tienen una célula de espesor, excepto en 
la porción basal. La superficie ventral del talo 
también presenta los dos tipos de rizoides carac- 
terísticos de los Marchantiales. El crecimiento 
apical se debe a una única célula apical cuneada 
que alternadamente corta los segmentos ventra- 
les y dorsales (Deutsch, 1912; O'Keefe, 1915). 

Los anteridios se producen sólo en las ramas 
laterales cortas que surgen de manera adventicia 
de la superficie ventral de una costa media (Fig. 
22B). Los anteridios se desarrollan según la mis- 
ma secuencia que los de Riccia. El desarrollo de 
los anteridios va acompañado de un crecimiento 
ascendente del tejido vegetativo adyacente, y 
cada anteridio maduro se encuentra dentro de 
una cámara anteridial (Fig. 24A). Estas cámaras 
se reconocen externamente como pequeños po- 
ros distribuidos de forma irregular en la superfi- 
cie superior de una rama anteridial. 
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Los arquegonios comienzan a desarrollarse a 
partir de las células dorsales superficiales, de las 
que sólo se han extraído dos o tres de la célula 
apical (Fig. 23A). La historia de su desarrollo es 
esencialmente la misma que en Riccia. Al igual 
que en las Corsiniaceae, hay una zona receptacu- 
lar definidamente restringida, pero a diferencia 
de las Corsiniaceae, el receptáculo nunca llega a 
estar a una distancia considerable posterior al 
ápice del talo. Targionia es esencialmente acrógi- 
na (con un cese del crecimiento apical después 
de la producción de los arquegonios), pero no 
hay pruebas de que el último arquegonio forma- 
do se desarrolle a partir de la propia célula apical 
como en las Jungermamniales acróginas. 

El desarrollo de los arquegonios va acompa- 
ñado de una maduración y ampliación de los 
tejidos posteriores a ellos que empujan el recep- 
táculo arquegonial hacia la cara ventral del talo 
(Fig. 23A). Sin embargo, a pesar de su posición 
ventral, el receptáculo arquegonial es una es- 
tructura dorsal, ya que se encuentra posterior a 
la cara dorsal de la célula apical. La inversión de 
la posición del receptáculo va acompañada de la 
excrecencia de una conspicua masa laminar de 
cualquier flanco lateral del receptáculo. Estas 
dos excrecencias eventualmente se unen entre sí 
para formar una envoltura, el involucro, que ro- 
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Figura 25 Targionia hypophylla. Etapas en el desarrollo del esporofito. 


dea al esporofito en desarrollo. En la mayoría de 
los casos, el desarrollo del involucro se produce 
después de la fecundación, pero se han observa- 
do casos en los que el desarrollo se produce mu- 
cho antes de la fecundación (Deutsch, 1912). Ca- 
da lóbulo del involucro debe interpretarse como 
una rama adventicia de la cara dorsal del talo, y 
que crece en longitud por el funcionamiento de 
una sola célula apical (Fig. 23B). A partir del 
punto de crecimiento cada lóbulo del involucro 
desarrolla cámaras de aire en su superficie mor- 
fológicamente dorsal, pero éstas carecen de fila- 
mentos fotosintéticos. En el desarrollo tardío del 
involucro se produce una fuerte cutinización de 
las células de la cara externa. Además de estar 
encerrado por el involucro, el esporofito está en- 
vuelto por una caliptra, de tres o cuatro células 
de espesor, una estructura desarrollada a partir 
del vientre del arquegonio. 

La división del cigoto es transversal (Fig. 
25A). El siguiente paso es la formación de un em- 
brión filamentoso de cuatro células (O'Keefe, 


1915) cuya mitad epibasal se convierte finalmen- 
te en la cápsula y cuya mitad hipobasal se con- 
vierte en el pie y seta del esporofito maduro. Al 
principio, las divisiones celulares de la mitad 
epibasal son transversales, pero las divisiones 
periclinales pronto diferencian la porción capsu- 
lar en anfitecio y endotecio (Fig. 25B-C). Como 
en otros Marchantiales, todas las divisiones celu- 
lares en el anfitecio—la futura capa parietal de la 
cápsula—son anticlinales. Cuando madura, la 
capa parietal tiene espesores similares a una 
banda en sus paredes celulares, y la porción 
apical de la pared se diferencia en una tapadera 
bien definida. Las células del endotecio, la pri- 
mera generación del tejido esporógeno, se divi- 
den en todos los planos para formar un tejido 
esporógeno de muchas células (Fig. 25D). Alre- 
dedor de la mitad de las células de la última ge- 
neración celular en el tejido esporógeno se 
agrandan considerablemente y se convierten en 
esporocitos, cada uno de los cuales se divide 
meióticamente en cuatro esporas. La otra mitad 
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de las células de esta generación de células se 
alargan mucho y maduran hasta convertirse en 
eláteres con dos o tres espirales espesas en sus 
paredes. Las células que maduran para formar 
eláteres se mezclan indiscriminadamente con 
los esporocitos (Fig. 25E). Los eláteres son hi- 
groscópicamente sensibles, se rizan y se desrizan 
abruptamente cuando se secan y humedecen 
alternadamente después de la dehiscencia de la 
cápsula. 

Las primeras divisiones celulares en la mitad 
hipobasal del embrión de cuatro células son 
transversales (Fig. 25C), pero pronto la división 
es en varios planos. Hay un temprano agranda- 
miento de las células en la parte inferior para 
formar un pie bulboso (Fig. 25D). La porción del 
embrión destinada a convertirse en seta nunca 
llega a ser tan ancha como el pie, y hasta relativa- 
mente tarde en el desarrollo del esporofito se 
compone de relativamente pocas células (Fig. 
25E). Luego, por una serie de divisiones trans- 
versales, se produce un gran aumento en el 
número de células en la seta. Cuando las esporas 
están completamente maduras, las dos valvas 
del envoltorio se separan y la cápsula es empu- 
jada más allá del ápice del gametofito por el 
alargamiento de las células de la seta (Fig. 22C). 
La dehiscencia de la cápsula suele consistir en el 
desprendimiento de la porción apical semejante 
a una tapadera y la división del resto de la pared 
de la cápsula en cinco u ocho lóbulos que se 
doblan sobre sí mismos (Cavers, 1904). 


Familia Monocleaceae. Las Monocleaceae se dife- 
rencian de otras Marchantiales por la singular 
envoltura en forma de capuchón posterior al 
receptáculo femenino. La cápsula alargada tam- 
bién tiene una forma diferente a las de otras fa- 
milias de la orden. El único género, Monoclea, no 
tiene más que dos especies, M. gottschei de las 
Américas tropicales, y M. forsteri de Nueva Ze- 
landa y la Patagonia. 

La familia ha sido remitida tanto a los Mar- 
chantiales (Campbell, 1898; Cavers, 1904; John- 
son, 1904) como a los Jungermanniales (Evans, 
1939; Verdoorn, 1932). Los rasgos que muestran 
sus afinidades con los Marchantiales incluyen 
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Figura 26 Monoclea forsteri. [Redibujado de Cater 
(1904).] 


cuerpos oleosos en células aisladas, dos tipos de 
rizoides, estructura del receptáculo masculino, 
ontogenia de los anteridios, estructura del cuello 
de los arquegonios y estructura y dehiscencia de 
la pared de la cápsula. Los principales argumen- 
tos para ubicarla entre las Jungermanniales ana- 
cróginas son la falta de cámaras de aire en el ga- 
metofito, la falta de escamas ventrales y el pare- 
cido del involucro con las de ciertas Jungerman- 
niales. 

El gametofito de M. forsteri, ramificado de dos 
a tres veces dicotómicamente (Fig. 26), es el ma- 
yor gametofito conocido entre las briofitas. No 
presenta una costa media distintiva, pero el ga- 
metofito tiene un espesor de unas 10 células en 
el eje sagital y se va estrechando hasta alcanzar 
un espesor de una o dos células a lo largo de los 
márgenes laterales. El gametofito es sólidamente 
parenquimatoso y con cloroplastos restringidos 
a la epidermis dorsal y a las células que se en- 
cuentran inmediatamente debajo. La falta de cá- 
maras de aire podría considerarse una justifica- 
ción para excluir el género de los Marchantiales 
si no se supiera que otros géneros del orden [Du- 
mortiera (Campbell, 1918a) y Monoselenium (Goe- 
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Figura 27 Monoclea gottschei. (A) Sección vertical longitudinal a través de un gametofito masculi- 
no. (B) Sección vertical longitudinal a través de un gametofito femenino, mostrando un esporofi- 
to rodeado por una caliptra y un involucro. 


bel, 1910)] forman sólo cámaras rudimentarias o 
pueden carecer de ellas por completo. Las célu- 
las aisladas del gametofito tienen los cuerpos 
oleosos característicos de los Marchantiales. Las 
escamas nunca están formadas por segmentos 
cortados de la cara ventral de las células apica- 
les, pero se forman pelos de mucílago unicelular 
que se proyectan hacia adelante y sobre el ápice 
creciente (Cavers, 1904, 1904a). La superficie 
ventral lleva dos tipos de rizoides, los de paredes 
lisas y aquellos en los que las paredes son irre- 
gularmente gruesas. 

Monoclea es heterotálico. Los anteridios son 
transportados en receptáculos sésiles que se pro- 
yectan algo por encima de la superficie del ga- 
metofito. Dado que los primordios apicales no se 
destruyen en la formación del receptáculo, se 
produce un crecimiento apical continuo y una 
producción de una sucesión de receptáculos 
masculinos. Los anteridios de cada receptáculo 
se producen en sucesión acrópeta y su ontogéne- 
sis es típica de la de los Marchantiales (Johnson, 
1904). El desarrollo de los anteridios va acompa- 


ñado de un crecimiento ascendente de los tejidos 
vegetativos adyacentes, de modo que un anteri- 
dio maduro se encuentra dentro de una cámara 
de anteridios que se abre al exterior por un largo 
y estrecho canal (Fig. 27A). Algunas de las célu- 
las que recubren la cámara desarrollan pelos de 
mucílago unicelular similares a los de la cara 
ventral del gametofito. 

Las primeras etapas del desarrollo de los ar- 
quegonios se encuentran sólo unos pocos seg- 
mentos atrás de los primordios apicales. La pro- 
ducción de los arquegonios no se prolonga mu- 
cho tiempo, solo se forma una docena o más de 
ellos. Monoclea es anacrógina, es decir, la pro- 
ducción de arquegonios no controla el creci- 
miento apical. Sin embargo, la porción del talo 
desarrollada antes del receptáculo femenino no 
receptáculos. 
Poco después de que el receptáculo femenino se 


forma posteriormente nuevos 


diferencia, la porción posterior del talo se engro- 
sa, tras lo cual el borde frontal del engrosamien- 
to crece hacia adelante para formar una excre- 
cencia en forma de capuchón. El alargamiento 
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Figura 28 (A-C) Asterella californica. (A) Gametofito masculino. (B-C) Gametofitos femeni- 
nos. (D) Athalamia pusilla, gametofito femenino. (E-F) Marchantia polymorpha. (E) Game- 
tofito femenino. (F) Gametofito masculino. (G) Grimaldia indica, gametofito femenino. [D, 
G, Redibujado de Kashyap (1929).] 


del capuchón es igual al del punto de crecimien- 
to anterior al receptáculo. El involucro tubular 
resultante de la elongación del capuchón y del 
ápice del talo puede alcanzar una longitud de 15 
mm. antes de que cese el crecimiento (Fig. 27B). 
El posterior crecimiento apical de una rama que 
lleva un receptáculo femenino se debe a la acti- 
vidad de dos nuevos conjuntos de primordios 
que aparecen a cada lado del involucro que per- 
manece en el ángulo entre las dos nuevas ramas 
(Johnson, 1904; Cavers, 1904, 1904a). El arquego- 
nio maduro tiene un vientre dilatado y un cuello 
largo. El cuello tiene las seis hileras verticales de 
células parietales típicas de los Marchantiales, 
pero puede haber hasta 10 células del canal del 
cuello. 

El joven esporofito se diferencia temprana- 
mente en pie, seta y cápsula. La gran longitud de 
la seta y la cápsula alargada en el esporofito ma- 
duro son características más típicas de Junger- 
mamniales que de Marchantiales. Sin embargo, 
esta semejanza es sólo superficial ya que la pared 
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de la cápsula no tiene más que una célula de 
espesor y nunca tiene la dehiscencia en cuatro 
valvas característica de las Jungermanmniales. En 
el desarrollo tardío del tejido esporógeno ocurre 
una elongación vertical de todas las células. Al- 
gunas de estas células maduran directamente 
hasta convertirse en eláteres. Otras se dividen 
transversalmente para formar ocho esporocitos 
isodiamétricos (Johnson, 1904). Así, a diferencia 
de Targionia, los eláteres y los esporocitos no son 
miembros de la misma generación de células. La 
cuadripartición de los esporocitos se realiza por 
surcos, un tipo de citocinesis que se encuentra 
más comúnmente en Jungermamniales que en 
Marchantiales. 


Familia Marchantiaceae. Las Marchantiaceae in- 
cluyen todos los géneros en los que los arquego- 
nios se apoyan en ramas pedeas verticales espe- 
ciales (arquegonióforos o carpocéfalos). Hay 23 
géneros y unas 250 especies. Estos están separa- 
dos en tres subfamilias (Evans, 1923, 1939), a 
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Figura 29 (A) Sección vertical a través del gametofito de Marchantia polymorpha. (B) Sección vertical 
a través de la porción superior del gametofito de Reboulia hemisphaerica. 


veces con el rango de familias separadas, que se 
distinguen superficialmente entre sí por la es- 
tructura de los poros de aire. 

El género tipo, Marchantia, es colocado entre 
los miembros más avanzados de la familia por 
aquellos que sostienen que las Marchantiaceae 
no son Marchantiales primitivas. Hay unas 65 
especies del género, de las cuales M. polymorpha 
(Fig. 28E-F) es la más conocida y de mayor distri- 
bución. En ciertos aspectos este género no es típi- 
co de la familia, ya que los gametofitos masculi- 
nos de la mayoría de los géneros no tienen las 
ramas fértiles erectas (anteridióforos) que se en- 
cuentran en Marchantia. 

La mayoría de las Marchantiaceae se recono- 
cen fácilmente en el campo por sus talos postra- 
dos dicotómicamente ramificados en los que la 
superficie dorsal se divide en áreas romboidales 
a poligonales, cada una con un pequeño pero 
claramente evidente poro en el centro. La ramifi- 
cación dicotómica tan conspicua en Marchantia 
se oscurece a veces en otros géneros debido al 
desarrollo de ramas adventicias a partir de la su- 
perficie ventral del gametofito. 

El crecimiento apical de la mayoría de los gé- 


neros se inicia por una fila transversal de células 
apicales, pero hay géneros en los que sólo hay 
una única célula apical (Haupt, 1926, 1929, 1942). 
Las cámaras de aire comienzan a desarrollarse 
muy cerca del ápice de crecimiento. Su forma- 
ción es esquizógena y por división intercelular. 
En las cámaras de aire que se forman justo deba- 
jo de la epidermis superior, la división comienza 
en la superficie y progresa hacia el interior (Bar- 
nes 6: Land, 1907; Dupler, 1921; Evans, 1918; 
Haupt, 1921, 1926, 1942). Las cámaras de aire 
pueden formarse en una sola capa horizontal 
justo debajo de la epidermis superior, como en el 
caso de Marchantia (Fig. 29A); o en dos o más 
capas como en el caso de Reboulia (Fig. 29B). La 
mayoría de los géneros tienen cámaras de aire 
del tipo Marchantia y en ellas suele haber fila- 
mentos fotosintéticos simples o ramificados que 
surgen del suelo de la cámara. Los géneros del 
tipo Reboulia suelen carecer de tales filamentos. 
Todas las cámaras del tipo Marchantia y las cá- 
maras superiores del tipo Reboulía tienen poros 
de aire bien definidos en los que las células cir- 
cundantes están en anillos concéntricos o se su- 
perponen en niveles para formar una estructura 
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Figura 30 Gema de Marchantia polymorpha. 


doliforme. Se ha demostrado que ciertos géneros 
con las células circundantes de los poros de aire 
en niveles tienen una apertura y cierre del poro 
debido a los cambios de imbibición en las pare- 
des de las células circundantes (Walker éz Pen- 
nington, 1939). La porción del gametofito que se 
encuentra debajo de las cámaras de aire tiene 
varias células de espesor, excepto cerca de los 
márgenes laterales, es parenquimatosa y gene- 
ralmente carece de cloroplastos. Estas células 
parenquimatosas son isodiamétricas excepto a lo 
largo de la costa media, y las aisladas entre ellas 
pueden contener un único gran cuerpo oleoso o 
estar llenas de mucílago. Las células que compo- 
nen la porción media de este tejido incoloro son 
alargadas en el eje sagital de las ramas y con 
paredes localmente engrosadas. La superficie 
ventral del gametofito tiene dos o más filas 
transversales de escamas, nunca una sola fila 
como en las Ricciaceae. Tanto los rizoides de 
paredes lisas como los tuberculosos surgen de la 
superficie ventral entre las escamas. Los rizoides 
de paredes lisas crecen hacia adelante, penetran 
en el suelo y absorben el agua de él. Los rizoides 
tuberculosos forman un sistema conductor capi- 
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lar paralelo al talo y así hacen posible la distribu- 
ción del agua a todas las partes absorbentes del 
gametofito (McConaha, 1941). 

Regularmente la reproducción vegetativa de 
los gametofitos es el resultado del crecimiento 
apical, la ramificación y la muerte progresiva en 
el extremo posterior, llegando a una dicotomía. 
La multiplicación vegetativa también se efectúa 
mediante la producción de ramas adventicias de 
la superficie ventral de un gametofito, seguida 
de la muerte y el deterioro de los tejidos que co- 
nectan las ramas con la planta parental. 

En Marchantia y Lunularia se producen cuer- 
pos reproductivos asexuales especiales (gemas) 
en cúpulas en forma de copa o de media luna en 
la superficie dorsal del gametofito. La eficacia de 
este método de propagación queda demostrada 
por la amplia distribución de Lunularia cruciata 
en este país después de su introducción desde 
Europa con material de reproducción. En la 
mayor parte de los Estados Unidos se encuentra 
solo en invernaderos, pero en áreas de clima 
templado, como California, se ha establecido al 
aire libre. Cada gema se desarrolla a partir de 
una única célula superficial en el suelo de la cú- 
pula. Una gema madura (Fig. 30) está unida a la 
cúpula por un pedúnculo unicelular y es disci- 
forme, con varias células de grosor en la porción 
media, y con una fila marginal de células apica- 
les en una hendidura poco profunda en cual- 
quiera de los márgenes laterales. La mayoría de 
las células contienen cloroplastos, pero las célu- 
las superficiales aisladas del área central en am- 
bas superficies son incoloras. También hay célu- 
las aisladas justo en el margen que contienen 
cuerpos oleosos en lugar de cloroplastos. Entre- 
mezcladas con las gemas hay células claviformes 
de mucílago que crecen en el suelo de la cúpula. 
La descarga de mucílago de estas células y la 
hinchazón del mucílago al absorber el agua rom- 
pen las gemas de sus pedúnculos y las obligan a 
salir de la cúpula. Las gemas que se alojan en el 
suelo desarrollan rizoides a partir de las células 
incoloras de la cara que se encuentra junto al 
suelo, y los primordios apicales en las dos hendi- 
duras marginales comienzan a funcionar de la 
misma manera que las del extremo creciente de 
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Figura 31 Gema de Marchantia polymorpha. Diagramas de la vista superior y secciones longitudi- 
nales verticales de las etapas en el desarrollo de un arquegonióforo. 


una rama. El crecimiento apical continuo y la ra- 
mificación dicotómica están en dos direcciones 
opuestas. Eventualmente la muerte y el deterio- 
ro del tejido que originalmente componía la ge- 
ma dan como resultado dos talos separados que 
crecen en direcciones opuestas. 

Algunas Marchantiaceae son homotálicas; 
otras son estrictamente heterotálicas y para algu- 
nas de ellas se ha demostrado que esto se debe a 
los cromosomas sexuales (Lorbeer, 1934; Tatuno, 
1937, 1938). Los arquegonios son portadores de 
ramas erguidas especiales (arquegonióforos o 
carpocéfalos) y son estructuras peculiares de las 
Marchantiaceae. Son ramas postradas modifica- 
das. Esto se muestra por la dorsiventralidad del 
pedúnculo del arquegonióforo, su lado morfoló- 
gicamente ventral tiene uno o dos surcos longi- 
tudinales que contienen escamas y rizoides, y el 
lado morfológicamente dorsal tiene una diferen- 
ciación interna de las cámaras de aire. 

Un arquegonióforo comienza su desarrollo 
por una flexión hacia arriba de una rama postra- 
da. Ésta suele ser una rama vegetativa ordinaria; 
pero en algunos casos, como en el caso de Gri- 
maldia (Fig. 28G) y de ciertas especies de Astere- 
lla, es una rama adventicia que crece lateralmen- 
te desde la parte ventral de una rama ordinaria. 
Aunque el arquegonióforo es una estructura 
terminal, no siempre parece serlo. Hay ciertos 


géneros, por ejemplo, Athalamia (Fig. 28D), don- 
de los arquegonióforos maduros se encuentran a 
una distancia considerable del extremo de las 
ramas del talo. Se dice que tales arqueogoniófo- 
ros son de origen dorsal, pero en el caso de Preis- 
sia se ha demostrado que la base del arquegonio- 
foro erecto diferencia una nueva célula apical 
que continúa el crecimiento vegetativo postrado 
de la rama del talo (Haupt, 1926). En otros casos 
(Fig. 28B), el arquegonióforo parece crecer a par- 
tir de la base de una dicotomía. Aquí se ha de- 
mostrado que el arquegonióforo es en realidad 
terminal (Haupt, 1929a), y que en ambos flancos 
de su base hay una diferenciación de primordios 
apicales que producen un crecimiento postrado. 

En la mayoría de los géneros, incluido Mar- 
chantia, hay una dicotomía precoz en el joven 
arquegonióforo (Cavers, 1904b). La evidencia de 
esto se ve en los dos surcos con escamas y rizoi- 
des en el lado morfológicamente ventral del pie 
del arquegonióforo. En Marchantia y en la mayo- 
ría de los demás géneros pronto se produce una 
dicotomía del ápice bifurcado e hinchado, segui- 
da de una segunda dicotomía en cada uno de los 
cuatro lóbulos. El ápice de un arquegonióforo 
joven se convierte así en un disco de ocho lóbu- 
los arrosetados, que parece ser simétrico radial- 
mente pero que en realidad es simétrico bilate- 
ralmente (Fig. 31A). Otros géneros, incluyendo 
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Figura 32 Marchantia polymorpha. Sección longitudinal vertical a través del anteridióforo y la porción 
adyacente del gametofito masculino. [Tomado de Smith et al. (1953).] 


Conocephalum, no tienen ramificaciones de dos 
de los cuatro lóbulos y por lo tanto una forma- 
ción de un disco con seis lóbulos. En otros casos, 
la tercera serie de dicotomías está completamen- 
te Obliterada y se forma un disco de cuatro ló- 
bulos; o como en ciertas especies de Asterella, la 
segunda y la tercera serie están obliteradas y se 
forma un disco de dos lóbulos. Poco después de 
que cesa la ramificación apical, se forman arque- 
gonios en sucesión acrópeta en el lado dorsal y 
justo detrás del creciente ápice de cada lóbulo 
del disco. La porción de un lóbulo en el que se 
desarrollan los arquegonios es un receptáculo y 
el número de receptáculos en un disco es el 
mismo que el número de lóbulos. A menudo se 
denomina receptáculo a todo el ápice del arque- 
gonióforo, pero esto es incorrecto ya que en rea- 
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lidad es una estructura compuesta con dos a 
ocho receptáculos. 

La ontogenia de los arquegonios es similar a 
la de las Ricciaceae y otros miembros de la or- 
den. Los arquegonios están maduros y la fecun- 
dación se efectúa en un momento en que el disco 
de un arquegonióforo está, pero ligeramente ele- 
vado sobre el resto del talo. Después de la fecun- 
dación, y a medida que se alarga el pie del arque- 
gonióforo, se produce un notable afloramiento 
de los tejidos que constituyen la zona central del 
disco (Fig. 31B, 33A). Este afloramiento, que se 
asemeja a la elevación de una barra de masa de 
pan en una sartén, invierte la porción marginal 
del disco para que los arquegonios yazcan con 
sus cuellos hacia abajo. Los arquegonios más 
antiguos están ahora más cerca de la periferia 
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Figura 33 Marchantia polymorpha. (A) Sección longitudinal vertical a través del arquegonióforo y la por- 
ción adyacente del gametofito femenino. (B) Arquegonio joven. (C) Arquegonio maduro. [Tomado de 


Smith et al. (1953).] 


del disco y los más jóvenes más cerca del pie 
(Fig. 31C). Tras la inversión se desarrolla una 
placa de tejido a ambos lados de cada receptácu- 
lo. Así, cada grupo de arquegonios se rodea de 
un involucro colgante a modo de cortina dividi- 
da en dos partes. Muchas especies de Marchantia 
son únicas entre los Marchantiales por tener pro- 
cesos cilíndricos robustos que se desarrollan 
desde la periferia del disco (Fig. 31D). En M. 
polymorpha estos rayos se alternan con los lóbu- 
los del disco. La mayoría de los individuos tie- 
nen nueve rayos, siete desarrollándose entre ló- 
bulos adyacentes, y dos desarrollándose en los 
márgenes entre dos lóbulos. 


La mayoría de los géneros producen anteri- 
dios en zonas sésiles (receptáculos) definida- 
mente circunscritas en el lado dorsal del gameto- 
fito y ligeramente elevadas sobre el tejido estéril 
adyacente (Fig. 28A). Los receptáculos suelen 
nacer en las ramas vegetativas ordinarias pero, 
como en ciertas especies de Asterella, pueden 
nacer en las ramas adventicias que crecen en la 
parte ventral de un pedúnculo. Una rama puede 
llevar un solo receptáculo o una sucesión de tres 
o cuatro, pero en ambos casos se encuentran a lo 
largo de su eje sagital. Los anteridios se forman 
en sucesión acrópeta y su ontogenia es como la 
de Riccia. Como en otros Marchantiales, cada an- 
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Figura 34 Marchantia polymorpha. (A) Embrión bicelular dentro del vientre de un arquegonio. 
(B) Un embrión algo más antiguo. (C) Un embrión considerablemente más antiguo. Todos dibu- 
jados a la misma escala que la Fig. 33B-C. [Tomados de Smith et al. (1953).] 


teridio de las Marchantiaceae se encuentra den- 
tro de una cámara anteridial. En Marchantia, los 
anteridios se llevan en ramas especiales (anteri- 
dióforos) con la misma dicotomía que un arque- 
gonióforo. Un anteridióforo de Marchantia (Figs. 
28F, 32) difiere de su arquegonióforo en que no 
tiene inversión de las superficies receptivas, y en 
la falta de rayos y envolturas. 

La descarga de anterozoides y la fecundación 
ocurren en un momento en que los arquegonió- 
foros están pero ligeramente elevados por enci- 
ma del talo. Los anterozoides suelen exudar en 
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una masa lechosa de los canales de las cámaras 
anteridiales, pero se han registrado casos en los 
que se descargan de forma explosiva (Cavers, 
1903a; Peirce, 1902). Se ha demostrado que los 
anterozoides de natación libre son positivamen- 
te quimiotácticos para ciertas sustancias, espe- 
cialmente ciertas proteínas y sales inorgánicas 
de potasio; y parece seguro asumir que la entra- 
da de un anterozoide en el cuello de un arquego- 
nio es una respuesta quimiotáctica (Ákerman, 
1910; Lidforss, 1904). La unión del anterozoide y 
el óvulo se produce como en otras hepáticas, 
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Figura 35 Marchantia polymorpha. (A) Sección longitudinal de un esporofito casi maduro. 
(B-C) Vistas de la superficie de los esporofitos durante y después de la eliminación de espo- 
ras y eláteres. (D) Porción de un eláter. (E) Esporas y porción de un eláter. [Tomado de 


Smith et al. (1953).] 


pero la unión de los dos núcleos de los gametos 
puede tardar mucho más tiempo (Andersen, 
1929) 

Como ocurre con muchas otras hepáticas, la 
fertilización estimula la división de las células en 
el vientre del arquegonio; y este tejido se con- 
vierte en una caliptra, de dos o más células de 
grosor, que rodea al esporofito hasta su madu- 


rez. En algunos géneros, entre ellos Marchantia y 
Conocephalum, la fecundación también estimula 
la división de las células que se encuentran in- 
mediatamente debajo del arquegonio y su divi- 
sión y redivisión producen un brote cilíndrico, el 
pseudoperianto, es decir, una célula de espesor 
(Fig. 34). Estos géneros tienen tres coberturas 
protectoras concéntricas alrededor del esporofi- 
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to, la caliptra, el pseudoperianto y el involucro. 
Otros géneros no producen un pseudoperianto. 

La división del cigoto es transversal o aproxi- 
madamente así (Fig. 34A). En algunos géneros 
[entre ellos Conocephalum (Meyer, 1929), Reboulia 
(Dupler, 1922; Haupt, 1921a), Grimaldia (Meyer, 
1931) y Asterella (Haupt, 1929a)] las dos células 
hijas de un cigoto también se dividen transver- 
salmente y forman así un tipo filamentoso de 
embrión de cuatro células. En otros géneros [in- 
cluyendo Marchantia (Durand, 1908) y Preissia 
(Haupt, 1926)] la división de las dos células hijas 
es vertical y resulta en un embrión de tipo cua- 
drante. Las cuatro primeras células del embrión 
de tipo filamentoso no pueden relacionarse con 
absoluta certeza con partes del esporofito madu- 
ro, pero se piensa que la más baja da origen al 
pie, la siguiente de arriba produce la seta, y las 
dos células superiores producen la cápsula (Du- 
pler, 1922; Haupt, 1929, 1942). En el caso del em- 
brión de tipo cuadrante, se cree que la mitad hi- 
pobasal da origen al pie y la seta de un esporofito 
maduro, y la mitad epibasal da origen a su cáp- 
sula. 

La formación de un embrión filamentoso de 
cuatro células suele ir seguida de dos divisiones 
sucesivas de cada una de las cuatro células para 
producir cuatro niveles superpuestos de cuatro 
células cada uno. Luego, mediante la división ce- 
lular transversal, el embrión puede llegar a tener 
una docena o más células de altura antes de que 
las divisiones periclinales en la porción capsular 
diferencien el anfitecio y el endotecio. El 
crecimiento temprano de los embriones filamen- 
tosos de ciertos géneros se debe en parte al corte 
de algunas células derivadas por una célula api- 
cal en cada polo (Dupler, 1922; Meyer, 1914, 
1929, 1931). En el embrión de tipo cuadrante, las 
divisiones celulares inmediatamente posteriores 
a la etapa de ocho células no están en sucesión 
regular. 

El desarrollo, de seta y pie después de las pri- 
meras etapas embrionarias, es aproximadamen- 
te el mismo en ambos tipos de embriones, cua- 
drantes y filamentosos. Al principio del desarro- 
llo de la seta, la división celular cambia casi ex- 
clusivamente a un plano y da lugar a una seta 
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compuesta de filas verticales de células (Figs. 
34C, 35A). En el desarrollo tardío del esporofito 
se produce un aumento bastante repentino de la 
longitud de la seta por una elongación de sus 
células. El crecimiento en la longitud de la seta 
rompe la caliptra y empuja la cápsula más allá 
de las estructuras envolventes como el involucro 
y el pseudoperianto. Las divisiones celulares en 
el desarrollo de un pie están en varios ángulos 
entre sí. Cuando madura, el pie puede ser bulbo- 
so o, como en el caso de Marchantia polymorpha, 
puede expandirse en una estructura similar a 
una seta. El pie sirve como órgano de anclaje y 
de absorción de alimentos de los tejidos gameto- 
fíticos adyacentes. Sin embargo, la presencia de 
cloroplastos en las células del pie, seta y cápsula 
de Marchantia muestra que el esporofito no de- 
pende totalmente del gametofito para los pro- 
ductos de la fotosíntesis (Bold, 1938). 

Los embriones jóvenes pronto tienen divisio- 
nes de células periclinales que diferencian la 
porción capsular en anfitecio y endotecio. La pa- 
red (anfitecio) permanece con un grosor de una 
sola célula durante el desarrollo de la cápsula. La 
maduración de las células parietales se acompa- 
ña de un depósito de engrosamientos anulares 
en sus paredes celulares. Cuando madura com- 
pletamente, la pared se divide longitudinalmen- 
te desde el ápice hasta aproximadamente la mi- 
tad, y en un número indefinido de segmentos. 
No hay líneas longitudinales predeterminadas 
de dehiscencia como en los Jungermamniales. 

Las células del tejido arquesporial (el endote- 
cio) se dividen y redividen en varios ángulos pa- 
ra formar un tejido esporógeno masivo. A menu- 
do las células apicales del tejido esporógeno se 
vuelven estériles, de modo que el ápice de la 
pared parece tener más de una célula de grosor 
(Andersen, 1929; Cribbs, 1918; Heberlein, 1929; 
McNaught, 1929). En ciertas Marchantiaceae, 
como Reboulia (Haupt, 1921) y Cryptomitrium 
(Haupt, 1942) los esporocitos y eláteres pertene- 
cen a la misma generación celular de células es- 
porógenas. Los esporocitos y eláteres de otras 
Marchantiaceae no pertenecen a la misma gene- 
ración de células. Marchantia ejemplifica esto. 
Aquí, todas las células esporógenas se alargan 


verticalmente y se dividen diagonalmente (Fig. 
34C). Eventualmente llega un momento en que 
cerca de la mitad de las células esporógenas se 
dividen y se redividen transversalmente para 
formar filas verticales de esporocitos aproxima- 
damente cúbicos. Típicamente, por cinco series 
sucesivas de divisiones, cada una de estas célu- 
las esporógenas forma 32 esporocitos (O'Han- 
lon, 1926). Las células esporógenas que no se 
dividen en esporocitos se alargan aún más y ma- 
duran hasta convertirse en eláteres con engrosa- 
mientos espirales en sus paredes (Fig. 35E). 
Como cada esporocito se divide meióticamente 
en cuatro esporas, hay teóricamente 128 esporas 
para cada eláter. La producción de esporas por 
cápsula varía mucho de un género a otro entre 
las Marchantiaceae. El promedio de producción 
de Reboulia (O'Hanlon, 1930) se ha estimado en 
2 500, y el de Marchantia (O'Hanlon, 1926) en 
300 000. 

La liberación de esporas después de la dehis- 
cencia de una cápsula (Fig. 35B-C) es asistida por 
el enrollado y desenrollado de los eláteres como 
resultado de los cambios higroscópicos en sus 
paredes. La germinación de esporas en Marchan- 
tia comienza con un considerable aumento de 
tamaño (Menge, 1930; O'Hanlon, 1926). No hay 
formación de un tubo germinal como en Riccia, 
pero la espora produce inmediatamente un fila- 
mento irregular de seis a ocho células que pue- 
den ser dos células de ancho en el ápice. Una cé- 
lula en el ápice del filamento comienza entonces 
a funcionar como una célula apical con dos caras 
cortantes laterales que producen alternadamen- 
te de cinco a siete segmentos a la derecha y a la 
izquierda. Las células derivadas de los segmen- 
tos formados en primer lugar se dividen pero 
dos o tres veces; los de los segmentos formados 
más tarde se dividen para formar un gran núme- 
ro de células. Después de cortar algunos seg- 
mentos, la célula apical de dos caras se divide y 
redivide para formar una lámina de muchas 
células en la que pronto se establece la hilera 
transversal de primordios apicales típica de los 
Marchantiales. 


Orden Jungermanniales. Los gametofitos de Jun- 


Orden Jungermanniales 


germanmniales pueden ser de un tipo simple talo- 
so O pueden ser foliosos y diferenciados en cauli- 
dio y filidios. En cualquier caso, hay poca dife- 
renciación interna de los tejidos. Las primeras 
etapas del desarrollo anteridial son de un tipo 
distintivo y resultan en un anteridio globoso a 
subgloboso que suele nacer en un pedúnculo 
largo. Los arquegonios se diferencian de las 
otras Hepaticae en que el cuello está compuesto 
por cinco filas verticales de células y es casi tan 
amplio como el vientre. Las características úni- 
cas del esporofito incluyen una pared de más de 
una célula de espesor que normalmente se divi- 
de longitudinalmente en cuatro partes por una 
dehiscencia. El orden incluye unos 190 géneros 
y 8 000 especies, la gran mayoría de las cuales 
solo se conocen en los trópicos. 

Los Jungermamniales son a menudo llamados 
las hepáticas foliosas porque la gran mayoría de 
ellos tienen gametofitos con una aguda diferen- 
ciación en caulidio y filidios. Sin embargo, el 
orden también incluye géneros en los que el ga- 
metofito es estrictamente taloso, e incluye géne- 
ros intermedios entre el taloso y el folioso. 

El crecimiento del gametofito siempre se ini- 
cia por una sola célula apical y la estructura talo- 
sa O foliosa del gametofito se debe al desarrollo 
posterior de segmentos cortados por la célula 
apical. Los gametofitos maduros no tienen dife- 
renciación interna de tejidos excepto en algunos 
de los géneros en los que hay células alargadas 
en el eje sagital. 

Como en otras Hepaticae, la multiplicación 
vegetativa del gametofito puede ser por creci- 
miento progresivo seguido de la muerte en la 
porción posterior. Varios géneros también pro- 
ducen ramas adventicias que se convierten en 
plantas independientes después de desprender- 
se del talo parental (Cavers, 1903; Goebel, 1930). 
Muchos Jungermamniales forman gemas. Entre 
esos géneros, éstos suelen formarse a partir de 
cualquier célula superficial del gametofito, pero 
ciertos géneros los producen en ramas gemíferas 
especiales (Metzgeria) o en estructuras lagenifor- 
mes (Blasia). 

Los órganos sexuales son producidos regular- 
mente por la mayoría de los géneros, pero en las 
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regiones templadas existe generalmente una co- 
rrelación definida entre el clima y la época del 
año en que se forman. En las partes de los Esta- 
dos Unidos donde el invierno es severo, como en 
los Estados del Centro Norte, los órganos sexua- 
les se producen generalmente en la primavera, el 
desarrollo de esporofitos continúa hasta el final 
del otoño y las esporas se desprenden en la 
siguiente primavera o verano. En las zonas de 
los Estados Unidos con un invierno lluvioso y un 
largo verano seco, como en California, el desa- 
rrollo de los órganos sexuales comienza a finales 
del otoño después del comienzo de la temporada 
de lluvias y los esporofitos maduran y se des- 
prenden de sus esporas a principios de la prima- 
vera antes de que comience la temporada seca. 

Los anteridios se desarrollan a partir de célu- 
las superficiales cercanas a la célula apical. La 
primera evidencia del desarrollo de los anteri- 
dios es una protuberancia de una célula superfi- 
cial un poco más arriba de las adyacentes. Este 
primordio anteridial pronto se divide transver- 
salmente en una célula basal, que está incrus- 
tada en el talo, y una célula externa, que se pro- 
yecta por encima del talo (Fig. 41A). La división 
transversal de la célula externa da como resul- 
tado una célula primaria anteridial y una célula 
primaria peduncular (Fig. 41B). En la mayoría 
de los casos, la célula primaria peduncular se 
convierte en un pedúnculo de dos células de 
diámetro y varias de altura, pero hay géneros en 
los que el pedúnculo es una sola fila de cuatro a 
ocho células de altura. 

La célula primaria anteridial se divide verti- 
calmente en dos células hijas de igual tamaño. 
Cada una de las células hijas también se divide 
verticalmente pero en un plano diagonal al de la 
primera división (Fig. 41D). En cada par de célu- 
las hijas de tamaño desigual, una es un primor- 
dio parietal que contribuye sólo a la pared del 
anteridio; la otra es una célula que se divide pe- 
riclinalmente en una célula externa, un primor- 
dio parietal, y una célula interna, una célula 
androgonial primaria (Fig. 41C, E). En esta eta- 
pa del desarrollo, que se ve mejor en vista verti- 
cal, el cuerpo de un anteridio consiste en dos 
células androgoniales primarias encerradas por 
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cuatro primordios parietales. 

La secuencia anterior en las primeras etapas 
del desarrollo anteridial se ha encontrado en to- 
das las especies investigadas de Jungermamnia- 
les, pero a veces hay individuos atípicos en los 
que hay una secuencia de desarrollo diferente. 
Se han registrado casos en que los anteridios tie- 
nen la misma secuencia de desarrollo que en Ca- 
lobryum y en que la célula primaria anteridial, 
mediante divisiones verticales sucesivas, da lu- 
gar a tres primordios parietales que rodean a 
una única célula primaria androgonial (Hutchin- 
son, 1915). También se han notificado casos en 
los que el desarrollo es como en los Marchantia- 
les, en los que la célula primaria anteridial se di- 
vide en cuatro células hijas, cada una de las cua- 
les se divide periclinalmente en un primordio 
parietal y una célula primaria androgonial. Es 
posible que los Jungermamniales tengan ese tipo 
de desarrollo anteridial marcantiáceo, pero tam- 
bién se ha sostenido que los casos notificados se 
deben a una interpretación errónea del típico 
anteridio jungermanniáceo (Chalaud, 1931a, 
1931b). 

La división y redivisión sucesiva de las dos 
células androgoniales primarias (Fig. 41F-H) da 
lugar finalmente a la formación de las células 
madre de los androcitos, cada una de las cuales 
se divide diagonalmente en dos androcitos. Los 
cálculos basados en las mediciones de los anteri- 
dios de Fossombronia muestran que hay 12 gene- 
raciones de células desde las células androgonia- 
les primarias hasta los androcitos (Chalaud, 
1931a, 1931b). Si todas las células androgoniales 
se dividen cada vez, esto resultaría en 9 792 an- 
drocitos. La división del tejido androgonial va 
acompañada de la división y redivisión de los 
primordios parietales, y el resultado combinado 
de ambas es la característica de anteridio globo- 
so de los Jungermamniales (Fig. 41G). La meta- 
morfosis de los androcitos en anterozoides es 
muy similar a la de otras briofitas, y el blefaro- 
plasto no aparece hasta la etapa de célula madre 
de los androcitos. Los anterozoides maduros son 
biflagelados, y se ha demostrado que varios 
géneros tienen los flagelos de longitud desigual 
y están unidos a diferentes partes del cuerpo del 


anterozoide (Showalter, 1926; Steil, 1923). 

Las células de la pared del anteridio maduro 
son fuertemente higroscópicas y tienen una mar- 
cada tendencia a separarse unas de otras cuando 
se humedecen. La separación de las células de la 
pared comienza en el ápice del anteridio y se 
debe a una curvatura hacia afuera inmediata- 
mente después de que se humedecen. La masa 
expuesta de los anterozoides emerge del anteri- 
dio como una masa nubosa en el agua circun- 
dante, y en poco tiempo los anterozoides co- 
mienzan a moverse libremente en todas las di- 
recciones. Se sabe que varios de los Marchantia- 
les tienen una descarga explosiva de los antero- 
zoides en el aire, pero esto no se ha observado en 
ninguna de las hepáticas foliosas (Campbell, 
1918; Chalaud, 1931a, 1931b; Horne, 1909; Hum- 
phrey, 1906; Showalter, 1926). 

Los arquegonios pueden estar en las ramas 
laterales o en el eje principal. Los primordios que 
dan origen a los arquegonios casi siempre se en- 
cuentran cerca de una célula apical, en el subor- 
den Jungermanniene la propia célula apical tam- 
bién se convierte en un arquegonio. Los géneros 
en los que la célula apical se convierte en un 
arquegonio siempre tienen los arquegonios ter- 
minales; los que no tienen una célula apical que 
se convierte en un arquegonio pueden tener los 
arquegonios a cierta distancia del punto de cre- 
cimiento para cuando estén completamente ma- 
duros. Algunos de esos géneros y prácticamente 
todos los géneros foliosos tienen el grupo de 
arquegonios rodeado por uno u otro tipo de 
estructura protectora. 

El desarrollo del arquegonio hasta la etapa en 
que tres células periféricas rodean una célula 
axial primaria es idéntico al de los Marchantia- 
les y de otras órdenes (Fig. 42A-C). Durante el 
desarrollo posterior, las divisiones verticales se 
limitan a dos de las tres células periféricas, pro- 
bablemente las dos primeras formadas. Como 
resultado, la capa parietal que rodea la célula 
axial primaria en Jungermamniales está com- 
puesta por cinco primordios parietales, en lugar 
de seis como en los Marchantiales. La división 
transversal de cada una de los primordios parie- 
tales resulta en la diferenciación de cinco pri- 
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mordios del cuello y cinco primordios del vien- 
tre (Fig. 42D). En la mayoría de los casos la di- 
visión de los primordios del cuello y sus células 
hijas es sólo en un plano transversal, de modo 
que el cuello del arquegonio está compuesto por 
cinco filas de células (Fig. 42J). Ocasionalmente 
puede haber una división vertical en una etapa 
temprana o tardía del desarrollo del cuello que 
da como resultado que todo el cuello, o sólo la 
parte inferior del mismo, contenga más de cinco 
filas verticales de células. El vientre que se desa- 
rrolla a partir de los cinco primordios del vientre 
suele ser sólo ligeramente mayor en diámetro 
que la base del cuello. Los arquegonios de las 
Jungermamniales también difieren de las de 
otras Hepaticae en que antes de la fecundación 
suele haber una división periclinal de todas las 
células del vientre, y a veces de las células de la 
parte inferior del cuello, para formar un tejido de 
dos o más células de espesor (Fig. 42K). 

Como en otras hepáticas, la célula axial pri- 
maria se divide transversalmente en una célula 
parietal primaria y una célula central (Fig. 42D); 
después, la célula central se divide transversal- 
mente en una célula del canal primario y una 
célula del vientre primario (Fig. 42E). La medida 
en que la célula primaria del canal del cuello se 
divide y redivide es mucho más variable en las 
Jungermamniales que en las otras Hepaticae. Se- 
gún el género de que se trate, puede haber una 
formación de 4, 8 o 16 células del canal del cue- 
llo; o el número puede variar de un individuo a 
otro en una especie determinada. En todas las 
especies investigadas se produce una división de 
la célula del vientre primaria para formar una 
célula del canal del vientre y un óvulo, pero hay 
una gran variación de género a género tanto en 
el momento en que se produce esta división co- 
mo en el momento en que se degenera la célula 
del canal del vientre (Fig. 421-J). La célula parie- 
tal primaria generalmente se divide para formar 
una pared compuesta de cuatro células bastante 
similares en apariencia a las células del cuello. 
La dehiscencia del arquegonio se produce nor- 
malmente cuando las células parietales se sepa- 
ran y se pliegan hacia atrás, pero puede deberse 
a una presión hidrostática desarrollada interna- 


51 


Capítulo 3 


mente. La dehiscencia debida a la presión hi- 
drostática causa un estallido de las células parie- 
tales, o de las células del cuello inmediatamente 
debajo de ellas (Showalter, 1928). 

La entrada de los anterozoides en los arque- 
gonios es indudablemente en respuesta a los es- 
tímulos quimiotácticos, pero no se han determi- 
nado los compuestos químicos específicos que 
ejercen esos estímulos como en el caso de los 
Marchantiales. Sin embargo, contrariamente a la 
opinión general, se ha demostrado que el lugar 
de la estimulación quimiotáctica no está en el 
moco gelatinoso resultante de la desintegración 
de las células del canal del cuello (Showalter, 
1928). 

Los anterozoides que entran en el vientre del 
arquegonio pronto penetran en el óvulo (Sho- 
walter, 1926a, 1927, 1927a). Después de penetrar- 
lo, pueden moverse inmediatamente al núcleo 
del óvulo y aplicarse a él, o pueden permanecer 
en la porción periférica del citoplasma del óvulo 
durante algún tiempo (Chalaud, 1931a; 1931b). 
La fusión de los núcleos masculino y femenino 
se produce entre 24 y 48 horas después de la en- 
trada del anterozoide. La polispermia, la entra- 
da de más de un anterozoide en un óvulo, es un 
fenómeno común, pero raramente se produce 
una fusión de más de un núcleo masculino con 
el del óvulo. 

La primera división del cigoto es transversal 
y se divide en una célula superior (epibasal) y 
otra inferior (hipobasal). Para ciertos géneros 
[Fossombronia (Showalter, 1926a, 1927, 1927a), 
Frullania (Campbell, 1918)] se ha demostrado 
que la célula epibasal también se divide trans- 
versalmente; y que la célula superior, media e in- 
ferior del embrión tricelular resultante se con- 
vierten, respectivamente, en cápsula, seta y pie 
del esporofito maduro. Se ha demostrado que en 
otros géneros la célula hipobasal se convierte en 
un haustorio y todo el esporofito maduro pro- 
viene de la célula epibasal [Riccardia (Clapp, 
1912), Pallavicinia (Campbell €: Williams, 1914), 
Symphyogyna (McCormick, 1914), Treubia 
(Campbell, 1916)]. 

No hay diferencias esenciales entre el pie y la 
seta de los esporofitos maduros de los Junger- 
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manniales y los de los esporofitos de otras Hepa- 
ticae, pero las cápsulas difieren en varios aspec- 
tos. Las cápsulas de los Jungermanniales tienen 
una capa parietal de dos, tres, cuatro o más cé- 
lulas de grosor. Siempre hay una esclerificación 
de las células en la capa parietal, y en la mayoría 
de los géneros la cápsula madura se deshace en 
cuatro valvas en el momento en que se despren- 
den las esporas. En todos los géneros el tejido 
esporógeno se diferencia en eláteres y células 
madre de esporas, y en muchos géneros los 
eláteres están orientados radialmente a la base o 
al ápice de la cápsula. La orientación puede estar 
centrada alrededor de una masa de células 
estériles (elateróforo) similar a una columela, o 
puede faltar un elateróforo. Otra característica 
distintiva del esporofito —aunque no exclusiva- 
mente restringida a las de los Jungermannia- 
les— es la cuadripartición de los esporocitos 
para formar las esporas. 

Hay tanta variación de género a género en el 
método de germinación de esporas que ningún 
método puede considerarse típico de las Junger- 
manniales. En un género (Pellia) la espora se con- 
vierte en un gametofito de seis a nueve células 
mientras está todavía dentro de la cápsula, pero 
esto no tiene especial importancia ya que la mis- 
ma germinación precoz se encuentra también en 
uno de los Marchantiales. Las esporas germinan- 
tes de los Jungermanniales pueden convertirse 
inmediatamente en un gametofito masivo, o la 
porción formada en primer lugar puede tener 
una estructura claramente similar a la de los pro- 
tonemas. En estos géneros, la espora germinante 
suele convertirse inmediatamente en una estruc- 
tura talosa, pero a veces se produce un pequeño 
estadio protonémico (Goebel, 1889). Cuando el 
germen es taloso desde el principio, la célula 
apical se diferencia tempranamente, y esto pue- 
de incluso ser reconocible ya en la fase de tres 
células (Riccardia) (Showalter, 1925). Los gérme- 
nes de los géneros foliosos suelen experimentar 
un desarrollo considerable antes de que aparez- 
ca una organización definitiva en caulidio y fili- 
dios. La fase juvenil puede ser protonémica al 
principio y luego talosa (Fossombronia) (Chalaud, 
1931a, 1931b), o puede ser talosa desde el princi- 


pio. En ciertos géneros foliosos tropicales la fase 
juvenil constituye la porción dominante de la 
generación de gametofitos, y la fase adulta se 
encuentra sólo en las ramas foliosas erguidas 
que producen los órganos sexuales. Las fases ju- 
veniles permanentes de este tipo pueden ser esas 
estructuras (Showalter, 1925), o pueden ser pro- 
tonémicas (Spruce, 1884). 

Cuando las Haplomitriaceae (Calobryaceae) 
se eliminan del orden, los Jungermamniales se 
dividen en dos series diferentes: la serie anacró- 
gina en la que la célula apical del gametofito no 
se convierte en un arquegonio en el momento de 
la formación de los órganos sexuales, y la serie 
acrógina en la que la célula apical de una rama o 
del pedúnculo principal se convierte en un ar- 
quegonio y, por lo tanto, controla el crecimiento 
posterior. Algunos briólogos piensan que esta 
diferencia, junto con algunas otras diferencias, 
justifica la segregación de las dos series en órde- 
nes separadas. Sin embargo, dado que ambas se- 
ries tienen la misma ontogenia distintiva de los 
anteridios y los arquegonios, y tienen el mismo 
tipo único de esporofito, parece más lógico 
seguir a aquellos que sitúan a las dos como sub- 
órdenes de la misma orden. 

El suborden Metzgerineae, a la que se refieren 
las formas anacróginas, tiene tanto los gametofi- 
tos como los que tienen un caulidio con dos filas 
laterales de filidios. El suborden Jungermanni- 
nene, a la que se refieren las formas acróginas, tie- 
ne gametofitos foliosos en los que la gran mayo- 
ría tiene tres filas de filidios a lo largo del cauli- 
dio. 

La relación entre los dos subórdenes es un te- 
ma de discusión. Algunos hepaticólogos derivan 
las Jungermannineae de las Metzgerineae y 
piensan que géneros anacróginos como Treubia y 
Fossombronía (Fig. 40) se encuentran en el camino 
que conduce a la serie acrógina (Campbell, 1918; 
Cavers, 1910). Otros leen la serie en sentido con- 
trario y sostienen que las formas acróginas folio- 
sas dieron lugar a formas anacróginas por con- 
densación de las hojas y el tallo, y por un despla- 
zamiento del conjunto terminal de los arquego- 
nios hacia el lado dorsal (Evans, 1939; Harris, 
1938; Kashyap, 1919). Como se mostrará en una 
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página posterior, hay pruebas que muestran que 
ciertos Jungermannineae foliosos han evolucio- 
nado hacia una condición talosa. Sin embargo, 
no necesariamente se deduce que esto conduce a 
la serie anacrógina talosa. Ciertas diferencias 
fundamentales en la estructura de las células 
apicales de ambas, y en el método por el cual los 
segmentos formados por ellas se convierten en 
caulidio y filidios, parecen mostrar que existe 
una considerable brecha entre los miembros ac- 
tuales de las dos series. Así, en lugar de derivar- 
se una de la otra, es igualmente posible que am- 
bas representen líneas evolutivas divergentes de 
un tipo ancestral desconocido. 


Suborden Metzgerineae. En los miembros de este 
suborden no se encuentran las células apicales 
que se desarrollan formando arquegonios en el 
momento en que se forman los órganos sexuales. 
Debido a esto, los esporofitos maduros se en- 
cuentran a cierta distancia del creciente ápice del 
gametofito. El suborden incluye ciertos géneros 
en los que los esporofitos maduros son portado- 
res terminales, pero entre ellos la célula apical no 
llega a convertirse en un arquegonio. Los órga- 
nos sexuales son llevados lateralmente en la cara 
dorsal del talo. Pueden producirse en cualquier 


Figura 36 Riccardia pinguis. Gametofito y esporofito 
maduro. 
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Figura 37 Riccardia pinguis. (A) Sección vertical de los anteridios dentro de las cámaras 
anteridiales. (B-C) Etapas en desarrollo de los arquegonios. 


rama del gametofito o sólo en ramas especiales. 
El suborden incluye unos 20 géneros y 500 espe- 
cies. 

Algunos géneros, como Riccardia (Fig. 36), tie- 
nen estrictamente esos gametofitos. Otros géne- 
ros, como Fossombronia (Fig. 40), tienen especies 
con gametofitos diferenciados en caulidio y fili- 
dios laterales. Los gametofitos de la mayoría de 
las Metzgerineae no tienen diferenciación inter- 
na de tejidos, pero ciertos géneros tienen una he- 
bra central compuesta de células de paredes 
gruesas alargadas axialmente con simples fosas 
en las paredes. Para uno de estos géneros se ha 
demostrado experimentalmente que esta hebra 
central funciona como un tejido conductor de 
agua (Tansley € Chick, 1901). La superficie ven- 
tral del gametofito, o toda la superficie de las 
porciones parecidas a un rizoma, tiene rizoides 
de paredes lisas. Las células ventrales superficia- 
les cercanas al ápice también pueden tener pelos 
de mucílago unicelulares o multicelulares. Estos 
se extienden y protegen la región apical de 
manera muy parecida a las escamas ventrales de 
los Marchantiales. El crecimiento del gametofito 
es iniciado por una sola célula apical. En algunos 
géneros tiene dos caras cortantes laterales que 
producen alternativamente segmentos a la dere- 
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cha y a la izquierda. En otros géneros la célula 
apical tiene cuatro caras cortantes. 

Los sistemas de clasificación más antiguos 
agrupaban los géneros anacróginos (Metzgeri- 
neae) en dos o tres familias (Cavers, 1910; Schiff- 
ner, 1909). Los sistemas más recientes reconocen 
seis (Verdoorn, 1932) o siete (Evans, 1939) fami- 
lias. 

De los dos géneros descritos a continuación, 
uno (Riccardia) tiene un gametofito taloso; el otro 
(Fossombronia) tiene el gametofito diferenciado 
en caulidio y filidio. 

Riccardia (Aneura), un género de más de 250 
especies, tiene gametofitos que son totalmente 
talosos o tienen ramas talosas terminales. El talo 
está dicotómicamente ramificado, pero el creci- 
miento desigual de las dicotomías da lugar a un 
gametofito en el que las ramas parecen ser apén- 
dices laterales (Evans, 1921). El gametofito pue- 
de estar totalmente postrado o parcialmente pos- 
trado y parcialmente erecto. Las especies con ga- 
metofitos totalmente postrados, entre las que R. 
pinguis (Fig. 36) es la más común en los Estados 
Unidos, rara vez se diferencian en una costa me- 
dia y alas laterales. Las especies con gametofitos 
parcialmente erguidos, como R. thaxteri (Evans, 
1921), tienen la porción postrada redondeada y 
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Figura 38 Riccardia pinguis. (A-D) Primeras etapas del desarrollo del embrión. (E) Justo después de la 
diferenciación de la pared y el tejido esporógeno en la cápsula del esporofito. (F) Cápsula algo más 
antigua. (G) Después de la diferenciación del elateróforo del tejido esporógeno. [Redibujado de Clapp 
(1912).] 


las ramas erguidas con una costa media bien de- 
finida que tiene alas laterales de una célula de es- 
pesor. R. pinguis y las especies afines no tienen 
diferenciación interna de tejidos; varias de las es- 
pecies parcialmente erguidas tienen un sistema 
bien definido de células de paredes gruesas alar- 
gadas. También existe una división de funciones 
en los gametofitos de este último tipo, siendo las 
últimas ramas los órganos fotosintéticos y el eje 
principal un órgano mecánico o conductor. La 
superficie ventral del talo tiene rizoides de pare- 
des lisas y pelos de mucílago. Los rizoides jóve- 
nes pueden contener cloroplastos; los viejos ca- 
recen de ellos. 

Riccardia tiene una célula apical cuneiforme 
con dos caras cortantes que forman alternada- 
mente segmentos primarios a la derecha y a la 
izquierda (Clapp, 1912; Showalter, 1923). La cé- 
lula apical se encuentra en una depresión en el 
extremo anterior de una rama y cada depresión 
suele contener dos o más células apicales. Los 
segmentos primarios de una célula apical se 
dividen de la misma manera que una célula api- 
cal de dos caras; pero una que corta los segmen- 
tos de arriba y de abajo, no los de derecha e iz- 
quierda. De vez en cuando un segmento de una 
célula apical corta tres o cuatro células derivadas 
por encima y por debajo, y luego comienza a 


funcionar como una verdadera célula apical cor- 
tando segmentos a la derecha y a la izquierda. 
Este es el comienzo de una dicotomía de una 
rama. 

Los gametofitos se multiplican vegetativa- 
mente por el crecimiento progresivo y la muerte. 
La multiplicación vegetativa también se realiza 
por medio de cuerpos reproductivos bicelulares 
dentro de cualquier célula superficial del talo. Si 
una célula produce uno de estos cuerpos, expe- 
rimenta un redondeo de su protoplasto y una 
secreción de una pared completamente nueva al- 
rededor del protoplasto, seguido de una divi- 
sión en dos células hijas firmemente unidas en- 
tre sí. El cuerpo bicelular resultante se libera me- 
diante la gelatinización de la pared celular origi- 
nal. Las estructuras bicelulares, peculiares de 
Riccardia, se denominan frecuentemente “gemas 
endógenas”, pero tienen mucho más en común 
con las aplanosporas de las clorofíceas que con 
las gemas de otras Hepaticae. 

Las especies de Riccardia pueden ser heterotá- 
licas u homotálicas, pero en cualquiera de los 
casos los órganos sexuales se soportan en ramas 
laterales cortas. En algunas especies los órganos 
sexuales se llevan a lo largo de toda la longitud 
de una rama; en otras especies se limitan a la 
porción terminal. 


55 


Capítulo 3 


XA 


E ACI 
3 o : 
IAS 20 ao 000000 pe 
99 22 090 
o 
00 e 7 0000. :60000S Y 
AS 922090 Z 
o 
99,09 299 9000 400097 9 29% 
o 


20,0 
99 0 02%”00 y 


Clase Hepaticae 


e (9) 
c09299 90050 


Figura 39 Riccardia pinguis. Sección longitudinal de una cápsula casi madura (semidiagramá- 


tica). 


Los segmentos sucesivos cortados por una 
célula apical pueden convertirse en anteridios, y 
en la mayoría de las especies éstos se encuentran 
en una doble fila en el lado dorsal de una rama. 
En R. pinguis los anteridios se encuentran en tres 
o cuatro filas irregulares debido al desplaza- 
miento durante las últimas etapas de crecimien- 
to. El desarrollo de un anteridio es según el tipo 
característico de Jungermamniales (Clapp, 1912; 
Florin, 1922). El pedúnculo de un anteridio ma- 
duro difiere del de la mayoría de los miembros 
de la orden en que sólo tiene dos o tres células 
de longitud. A diferencia de la mayoría de las 
otras Metzgerineae, pero similar a la mayoría de 
las Marchantiales, el crecimiento ascendente de 
las células vegetativas adyacentes sigue el ritmo 
del desarrollo de un anteridio, y da lugar a una 
cámara anteridial hundida conectada con la 
superficie del talo por un estrecho canal (Fig. 
374). 

Las ramas arquegoniales son generalmente 
más cortas que las que llevan anteridios. Cada 
segmento sucesivo cortado por la célula apical se 
convierte en un arquegonio, pero la disposición 
de los arquegonios maduros es mucho más irre- 
gular que la de los anteridios. El desarrollo de 
los arquegonios se realiza de acuerdo a la mane- 
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ra Característica de los Jungermamniales (Clapp, 
1912; Florin, 1922; Showalter, 1923). Típicamente 
se forman cinco filas verticales de células del 
cuello y cuatro o seis células del canal del cuello. 
Una característica distintiva menor es la división 
muy temprana de la célula primaria del vientre 
en óvulo y célula del canal del vientre (Fig. 37B). 
También se produce una división periclinal pre- 
coz de las células de la pared, de modo que los 
arquegonios maduros tienen un cuello de dos 
células de grosor y un vientre de dos o tres célu- 
las de grosor. Esto da como resultado un arque- 
gonio masivo con poca diferenciación externa en 
el cuello y el vientre (Fig. 37C). 

La fertilización se realiza de la manera habi- 
tual (Showalter, 1926a; 1928). La división del ci- 
goto es transversal (Fig. 38A). La célula hipoba- 
sal comienza inmediatamente a alargarse hasta 
convertirse en un haustorio que crece cada vez 
más profundamente en los tejidos gametofíticos 
por debajo del arquegonio (Clapp, 1912; Florin, 
1922). En muchos casos no se divide la célula 
haustorial (Fig. 38B-E.) La célula epibasal se divi- 
de transversalmente y la célula hija superior 
pronto se divide transversalmente. Estas tres cé- 
lulas superpuestas se desarrollan, respectiva- 
mente, en pie, seta y cápsula del esporofito ma- 
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Figura 40 (A-B) Fossombronia longiseta. (A) Gametofito masculino. (B) Gametofito feme- 
nino con un esporofito maduro. (C) F. intestinealis, gametofito femenino con arquego- 
nios. [(C) Redibujado a partir de un trabajo inédito de F. Stephani.] 


duro. Las células que se desarrollan hasta con- 
vertirse en pie y seta se someten primero a dos 
divisiones verticales sucesivas, tras las cuales se 
producen divisiones verticales y transversales 
en una secuencia irregular (Fig. 38DE). La célula 
que se convierte en la cápsula sufre también dos 
divisiones verticales sucesivas y luego las cuatro 
células así formadas se dividen cada una trans- 
versalmente. Cada célula de los dos niveles de 
cuatro células resultantes se divide periclinal- 
mente en una célula arquesporial (esporógena 
primaria) y una célula inicial de la pared (Fig. 
38E-F). Las divisiones de las células esporógenas 
se producen en una secuencia irregular, pero en 
una fase bastante temprana se produce la dife- 
renciación de una masa apical de células algo 
más grandes—el futuro elateróforo (Fig. 38F). 
Las células esporógenas que no se convierten en 
el elateróforo eventualmente dan lugar a esporo- 
citos y eláteres. Las células de la pared se divi- 
den anticlinalmente dos o tres veces, después de 
lo cual cada célula se divide periclinalmente 
(Fig. 38F-G). Esto da lugar a una pared que sigue 
siendo de dos células de espesor a lo largo del 
desarrollo de la cápsula (Fig. 39). Más adelante 


en el desarrollo de la pared hay un considerable 
engrosamiento de las paredes celulares, excepto 
en cuatro franjas verticales de células—las futu- 
ras líneas de dehiscencia de la cápsula madura. 

Durante un tiempo considerable, el esporofi- 
to en desarrollo está rodeado por una masiva 
capa de tejido gametofítico. La porción apical de 
esta vaina se deriva del vientre del arquegonio; 
la mayor parte de ella se deriva de las porciones 
vegetativas de la rama femenina inmediatamen- 
te debajo del arquegonio. Por lo tanto, la práctica 
convencional de llamar a la vaina como caliptra 
es inexacta. Eventualmente, por una elongación 
de la seta, la cápsula es empujada a través de una 
distancia considerable por encima de la corteza 
de la “caliptra” que la cápsula dehisce (Fig. 36). 
La dehiscencia comienza en el ápice de una cáp- 
sula y las cuatro partes (valvas) en las que se 
divide—cada una con una porción del elaterófo- 
ro—se doblan hacia atrás con un tirón. Esto 
expulsa las esporas y los eláteres de una manera 
similar a una catapulta. 

Las esporas germinan inmediatamente des- 
pués de que se desprenden por una división 
transversal en dos células hijas de tamaño desi- 
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Figura 41 Fossombronia angulosa. Etapas en el desarrollo de los anteridios. 


gual (Showalter, 1925). La célula hija mayor rara- 
mente se divide de nuevo; la célula hija menor se 
divide por una pared diagonalmente vertical y 
así se diferencia una célula apical cuneiforme 
que comienza a funcionar inmediatamente. Los 
rizoides aparecen bastante temprano en el ger- 
men y son llevados hacia el extremo posterior 
del mismo. 

Fossombronia, un género de amplia distribu- 
ción con unas 50 especies, es representativo de 
los géneros en los que el gametofito es folioso. El 
talo está casi totalmente postrado y con una ra- 
mificación escasa O profusa. Una rama consiste 
en una porción de caulidio bien definida que 
lleva una sola fila de filidios a lo largo de ambos 
márgenes laterales. En algunas especies es clara- 
mente evidente que los filidios cercanos al ápice 
de crecimiento se insertan verticalmente y que 
las más alejadas se encuentran de manera que el 
margen posterior de cada filidio se superpone al 
margen anterior del siguiente filidio más anti- 
gua (Fig. 40C). En otras especies los filidios están 
tan convolutas que esta disposición es poco clara 
(Fig. 40A). La porción basal de un filidio tiene 
dos o tres células de espesor; en otros lugares es 
sólo una célula de espesor. El caulidio es una es- 
tructura bastante masiva, pero sin ningún indi- 
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cio de diferenciación interna. Los rizoides de pa- 
redes lisas se encuentran a lo largo de la cara 
ventral del caulidio. Cerca del ápice también hay 
pelos pluricelulares de mucílago que cubren y 
protegen la región apical, pero no están presen- 
tes en las partes más antiguas del caulidio. 

El crecimiento del eje principal y de sus ramas 
se produce mediante una célula apical con dos 
caras cortantes que cortan alternativamente seg- 
mentos a la derecha y a la izquierda. Como se ve 
en la sección longitudinal vertical, una célula 
apical es semicircular en su contorno; como se ve 
en la sección longitudinal horizontal es estrecha- 
mente triangular. La primera división de un seg- 
mento cortado por una célula apical está en un 
plano horizontal. La célula hija ventral da lugar 
a la porción ventral del caulidio. La célula hija 
dorsal da origen a la porción dorsal del caulidio 
y a un filidio. La división de esta célula también 
es horizontal, siendo la célula hija superior la ini- 
cial de una porción dorsal del caulidio y la célula 
hija inferior funcionando como la célula inicial 
de un filidio (Chalaud, 1931a, 1931b). A diferen- 
cia de la mayoría de las otras Metzgerineae, la 
ramificación no se inicia por una división verti- 
cal de la célula apical en dos células de igual ta- 
maño. En lugar de ello, la segunda célula apical 
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Figura 42 Fossombronia angulosa. Etapas en el desarrollo de los arquegonios. [(A-B, D-I) En sección 
vertical. (C, J-K) En sección transversal.] 


se diferencia en un segmento muy joven deriva- 
do de la célula apical. El crecimiento combinado 
de la célula apical original y la recién formada 
produce lo que parece ser una verdadera dicoto- 
mía, pero que en realidad es una falsa dicotomía. 

El desarrollo de los anteridios (Fig. 41) ocurre 
de la misma manera que en las Jungermamniales 
(Chalaud, 1931a, 1931b; Haupt, 1920, 1929a). El 
anteridio estalla repentinamente cuando está 
maduro, pero esto no va acompañado de una 
descarga explosiva de los anterozoides. Los an- 
terozoides son relativamente grandes y tienen 
los dos flagelos insertados en diferentes puntos 
cerca del extremo anterior (Showalter, 1926). El 
desarrollo de los arquegonios también es típico 
de la orden (Fig. 42). Un arquegonio maduro tie- 
ne de seis a ocho células del canal del cuello ro- 
deadas por cinco filas verticales de células del 
cuello. El vientre del arquegonio es sólo ligera- 
mente más ancho que el cuello y tiene una pared 
de dos células de espesor. 

La fertilización se efectúa de la manera habi- 
tual y el cigoto se divide de seis a nueve días des- 


pués de la unión gamética (Showalter, 1927). La 
división del cigoto es siempre transversal y la 
célula epibasal es algo más grande que la célula 
hipobasal (Fig. 43A). La célula hipobasal even- 
tualmente se convierte en el pie del esporofito 
maduro. La división de la célula epibasal suele 
ser transversal, la célula hija superior se convier- 
te finalmente en la cápsula y la célula hija infe- 
rior en la seta del esporofito maduro (Chalaud, 
1931a, 1931b) (Fig. 43B-E). Sin embargo, en 
individuos excepcionales puede haber una divi- 
sión vertical de las células epibasales e hipobasa- 
les y luego una división transversal de sus célu- 
las hijas (Showalter, 1927). Las divisiones pericli- 
nales que diferencian la pared (anfitecio) y el 
arquesporio (endotecio) de la cápsula se produ- 
cen bastante pronto. Poco después, la pared se 
hace de dos células de grosor, y puede haber más 
divisiones periclinales en la porción apical de la 
pared. El arquesporio se convierte en un tejido 
esporógeno de muchas células. La diferencia- 
ción entre eláteres y esporocitos no se produce 
hasta la última generación de células de los teji- 
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Figura 43 Fossombronia pusilla. Primeras etapas en el desarrollo del 
embrión. [Redibujado de Chalaud (1931).] 


dos esporógenos. Así, los eláteres son homólo- 
gos de los esporocitos en lugar de ser homólogos 
de las filas de esporocitos como suele ser el caso. 
Los eláteres de Fossombronia son inusuales en el 
sentido de que los espesores de sus paredes pue- 
den establecerse en cinco o nueve anillos en lu- 
gar de las habituales dos o tres espirales longitu- 
dinales. Un elateróforo—cuando está presente 
en Fossombronia—es una estructura muy indis- 
tinta. 

El joven esporofito está rodeado por una ca- 
liptra (el viejo arquegonio) y éste, a su vez, está 
envainado por un involucro cupuliforme pro- 
ducido por el crecimiento del tejido gametofítico 
adyacente a la base del arquegonio. La seta del 
esporofito permanece aproximadamente un mi- 
límetro de longitud hasta que las esporas están 
maduras. Entonces se alarga rápidamente y em- 
puja la cápsula a través de la caliptra hasta una 
distancia considerable por encima del perianto 
(Fig. 40B). En F. pusilla las setas que se están alar- 
gando lo hacen a un ritmo de aproximadamente 
un milímetro durante seis o siete días, y la cáp- 
sula se deshace entre 18 y 36 horas después de 
que se haya completado la elongación (Chalaud, 
1931a, 1931b). Según la especie, una cápsula se 
dehice en cuatro valvas o se dehice de forma 
irregular. 

La germinación de una espora resulta en un 
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protonema filamentoso de 2 a 12 células en las 
que las más cercanas a la vieja pared de la espora 
a menudo llevan rizoides. La terminación de la 
fase protonematal está marcada por la división 
irregular de la célula distal en una masa globosa 
de células, una de las cuales pronto comienza a 
funcionar como una célula apical con dos caras 
cortantes (Chalaud, 1931a, 1931b). Durante al- 
gún tiempo, los segmentos cortados por la célula 
apical se transforman en una estructura distinta- 
va sin diferenciación en caulidio y filidios. Por- 
ciones del talo formadas algo más tarde tienen 
cada célula derivada cortada por la diferencia- 
ción de la célula apical en un filidio y una por- 
ción del caulidio. 


Suborden Jungermamnineae. Los gametofitos de 
los Jungermannineae son siempre foliosos y con 
los filidios llevadas en una sucesión espiral regu- 
lar a lo largo del caulidio. Los arquegonios siem- 
pre se restringen a los ápices del caulidio y sus 
ramas, y el último arquegonio formado se desa- 
rrolla a partir de la propia célula apical. Debido 
a esta formación acrógina de los arquegonios, los 
esporofitos están siempre en posición terminal. 
Los anteridios son llevados individualmente o 
en pequeños números en las axilas de los filidios. 
Hay unos 180 géneros y 7 500 especies. 

Con una excepción [Pleurozia (Goebel, 1893)]), 
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Figura 44 (A) Estereodiagrama del ápice del talo de las Jungermannineae que muestra la célula apical 
y las primeras etapas del desarrollo de los merofitos. (B-E) Estereodiagramas del desarrollo de un seg- 
mento de una célula apical en un merofito de cinco células en el que dos células (L,L) producen en úl- 
tima instancia el filidio, dos células (C,C) producen en última instancia la porción cortical, y una célula 
(M) produce en última instancia la porción medular del merofito maduro. F, diagrama de una sección 
transversal de un ápice del caulidio que muestra la formación de la célula apical de las ramas laterales 
por una de las dos células iniciales del filidio de un merofito. 


todos los miembros del suborden tienen una 
célula apical piramidal con tres caras cortantes 
laterales. Una célula apical se encuentra con una 
cara cortante hacia el lado ventral del talo, y dos 
caras cortantes hacia el lado dorsal. Las células 
derivadas se cortan en una sucesión espiral re- 
gular de las tres caras cortantes de una célula 
apical, pero pueden cortarse en una secuencia en 
sentido horario o antihorario. En la mayoría de 
los géneros, los filidios se llevan en espiral y en 
tres filas verticales porque cada célula derivada 
producida en las caras ventral y dorsal de una 
célula apical da lugar en última instancia a un 
solo filidio y a la porción del caulidio que la sub- 
tiende. El filidio y la porción subyacente del cau- 
lidio producida por una sola célula derivada de 
una célula apical constituyen conjuntamente un 
merofito. Las primeras divisiones celulares en el 
desarrollo de una célula derivada apical en un 
merofito son todas perpendiculares a la superfi- 
cie plana de la célula derivada. Una célula deri- 
vada se divide asimétricamente en dos células 
hijas, una de aproximadamente el doble del ta- 
maño de la otra (Evans, 1912). A continuación, 
sigue una división de la célula hija más grande. 
El merofito ahora consiste en tres células de 
aproximadamente el mismo tamaño, y dispues- 
tas de tal manera que dos se encuentran hacia su 


cara libre. Luego, las dos células hacia la cara 
libre se dividen en un plano paralelo a la cara 
libre. El merofito en desarrollo ahora consiste en 
cinco células, y las diversas partes del merofito 
maduro se derivan de células específicas del 
merofito de cinco células. Las dos células más 
externas dan lugar conjuntamente al filidio; las 
dos células que están debajo de ellas dan lugar a 
la región cortical de la porción caulinar; y la célu- 
la más interna da lugar a la región medular de la 
porción caulinar (Fig. 44A-E). 

Los filidios producidos por los merofitos en 
la cara dorsal del talo son filidios laterales, y las 
producidas por los merofitos en la cara ventral 
son filidios inferiores. En raros casos, tanto los 
filidios laterales como las inferiores tienen apro- 
ximadamente el mismo tamaño y forma (Fig. 
46D), pero en la mayoría de los casos los filidios 
inferiores tienen un tamaño más pequeño que 
los filidios laterales y una forma diferente (Fig. 
45). Todos los filidios se insertan transversal- 
mente cuando se forman por primera vez. Los fi- 
lidios inferiores permanecen así, pero los filidios 
laterales se vuelven más o menos diagonales en 
la inserción como resultado de la elongación 
desigual de los lados dorsales y ventrales del 
caulidio. Una mayor elongación del lado dorsal 
da lugar a una disposición súcuba de los filidios 
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Figura 45 (A-B) Vistas dorsal y ventral de los filidios súcubos de Chiloscyphus rivularis. (C-D) Vistas 
dorsal y ventral de los filidios íncubos de Calypogeia neesiana. [Redibujado de Steere (1940).] 


laterales en la que el margen posterior de cada 
filidio se superpone al siguiente filidio más anti- 
guo (Fig. 45A-B). Una mayor elongación del lado 
ventral del caulidio da como resultado una dis- 
posición íncuba de filidios laterales en la que el 
margen posterior subyace al siguiente filidio 
más antiguo (Fig. 45C-D). La disposición de los 
filidios laterales puede compararse con la forma 
en que se colocan las tejas en un tejado. Cuando 
se colocan con el extremo grueso hacia el alero, 
las tejas se extienden súcubamente y el agua se 
escurre; cuando se colocan con el extremo grue- 
so alejado del alero, las tejas se extienden íncuba- 
mente y el agua se incurre. 

La conducción capilar del agua a lo largo de 
la superficie del gametofito es un factor impor- 
tante en la distribución del agua a todas sus 
partes, y se ha demostrado experimentalmente 
que la disposición de los filidios laterales afecta 
a la velocidad de movimiento (Clee, 1937). El 
movimiento ascendente del agua es mucho más 
rápido en las formas súcubas que en las íncubas; 
mientras que el movimiento descendente es más 
rápido en las formas íncubas que en las súcubas. 
Esto se correlaciona hasta cierto punto con el há- 
bitat natural de los gametofitos. Las formas sú- 
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cubas tienden a crecer donde hay una abundan- 
cia de agua subterránea o superficial que sería 
suministrada desde abajo. Las formas íncubas 
tienden a crecer donde el agua viene de arriba, 
como es el caso de las que crecen verticalmente 
en los troncos de los árboles. 

Los filidios laterales de muchos géneros tie- 
nen una diferenciación bien marcada en dos ló- 
bulos, uno hacia el lado dorsal del caulidio, el 
otro hacia el lado ventral. Esta formación de dos 
lóbulos se debe a un crecimiento más o menos 
independiente de las dos células externas de la 
etapa de cinco células en el desarrollo del mero- 
fito. Según la independencia de su desarrollo, los 
dos lóbulos están casi libres el uno del otro o 
están restringidos al ápice de un filidio. Entre los 
géneros en los que los dos lóbulos son práctica- 
mente independientes entre sí, los dos pueden 
ser de tamaño igual o desigual. En este último 
caso, el lóbulo dorsal de un filidio lateral puede 
ser más pequeño que el lóbulo ventral, o vice- 
versa. Los géneros con lóbulos ventrales más 
grandes que los lóbulos laterales, como Scapina 
(Fig. 46C), parecen tener cuatro hileras de fili- 
dios laterales cuando se ve el gametofito desde 
arriba. Otra complejidad en la estructura de los 
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Figura 46 (A-B) Vistas dorsal y ventral de Plagiochila asplenioides, una especie sin filidios inferiores. (C) 
Vista dorsal de Scapina nemorosa. (D) Vista ventral de Herbertia adunca. (E) Vista ventral de Frullania 
armitiana, una especie con sacos de agua en los filidios laterales. (F) Vista dorsal de Schiffneria hyalina. 
(G-H) Pteropsiella frondiformis. (G) Vista dorsal del gametofito estéril. (H) Vista ventral de un gametofito 
femenino con una rama con brácteas periqueciales y un perianto. [(A-H) Redibujado de Steere (1940); 
(D) Redibujado de Múller (1912-1916); (E) Redibujado de Verdoorn (1930); (F) Redibujado de Stephani 
(1894); (G-H) Redibujado de Spruce (1884).] 


filidios se encuentra en aquellas cuyos filidios 
tienen sacos de agua—estructuras vesiculifor- 
mes donde el agua entra por capilaridad a través 
de aberturas más o menos distintivas. Solo un 
lóbulo de un filidio puede entrar en la formación 
de un saco de agua (Fig. 46E), o ambos lóbulos 
pueden formar conjuntamente un saco. 

En la evolución dentro de los Jungermanni- 
neae la desaparición de los filidios inferiores 
entre las formas con filidios en tres filas ha dado 
lugar a formas sin filidios inferiores (Fig. 46A-B). 
La evidencia de esto se ve en aquellos géneros en 
los que los filidios inferiores son vestigiales por 


naturaleza. Se observan más pruebas en aquellos 
géneros en los que las porciones vegetativas del 
gametofito carecen de filidios, mientras que las 
porciones fértiles más conservativas tienen tres 
filas de filidios. También hay unos pocos géne- 
ros en los que el aplanamiento del eje y la reduc- 
ción del tamaño de los filidios han dado lugar a 
un acercamiento a esa condición. Aquí, como en 
Schiffneria (Fig. 46F), los filidios pueden ser clara- 
mente evidentes; o, como en Pteropsiella (Fig. 
46G-H), pueden haberse reducido a papilas mar- 
ginales vestigiales. En estos géneros las porcio- 
nes fértiles son mucho más conservativas y man- 
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Figura 47 (A) Cephaloziella rubella, una especie paroica. (B) Cephalozia pleniceps, una especie autoi- 
ca. [(A) Redibujado de Schuster (1949).] [(B) Con algunas modificaciones. ] 


tienen la aguda diferenciación en caulidio y fili- 
dios que se encuentra tan generalmente en las 
partes vegetativas de todo el suborden. 

En lo que respecta a la forma del filidio, es 
muy probable que los géneros (Fig. 46D) con fili- 
dios bífidos simples y con filidios inferiores casi 
del mismo tamaño y forma que los filidios late- 
rales se acerquen más al tipo primitivo. La evo- 
lución a partir de tal condición ha sido en dos 
direcciones. Por un lado, están aquellos géneros 
en los que la obliteración gradual de la condición 
bífida ha dado como resultado filidios simples. 
Por otro lado, están aquellos géneros en los que 
la evolución ha ido en dirección opuesta y ha 
dado lugar a filidios en las que los lóbulos son 
diferentes. 

La ramificación del gametofito nunca es ver- 
daderamente dicotómica porque la célula apical 
nunca se divide verticalmente en dos células api- 
cales que se convierten en los primordios de una 
dicotomía (Evans, 1912; Leitgeb, 1871). Las ra- 
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mas producidas en el extremo distal del caulidio 
surgen de una nueva célula diferenciada por una 
de las dos células exteriores de la etapa de cinco 
células en el desarrollo de un merofito (Fig. 44E). 
En este par de células la nueva célula apical pue- 
de estar formada por la célula hacia la cara dor- 
sal o por la célula hacia la cara ventral del game- 
tofito. En cualquier caso, su célula hermana se 
convierte en un filidio de aspecto algo diferente 
a los otros filidios. El crecimiento igual del eje y 
de la nueva rama resulta en lo que parece ser una 
verdadera dicotomía; un crecimiento más vigo- 
roso del eje resulta en ramas laterales a lo largo 
del eje. Las células apicales que producen las 
ramas laterales también pueden diferenciarse de 
las células en las partes maduras del eje. Las 
ramas desarrolladas a partir de estas células api- 
cales son esencialmente de origen adventicio. 
Los caulidios y las ramas tienen poca diferen- 
ciación de tejidos que no sean células superficia- 
les (corticales) siendo de mayor diámetro que las 
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Figura 48 (A) Plagiochila adiantoides, ápice de un gametofito masculino con un anteridio en 
la axila de cada bráctea perigonial. (B-E) Porella bolanderi. (B) Anteridio. (C) Arquegonio. (D- 
E) Embriones. [(A) Redibujado por Johnson (1929).] 


células internas (medulares), o viceversa. Cuan- 
do la superficie ventral del caulidio o de la rama 
está en contacto con un sustrato puede producir 
rizoides de paredes lisas, especialmente en las 
porciones situadas justo detrás de los filidios. 
Las ramas rectas generalmente carecen de rizoi- 
des. 


Las Jungermannineae pueden ser homotáli- 
cas O heterotálicas, y con los órganos sexuales so- 
portados en las ramas principales o restringidos 
a ramas laterales cortas especiales. Los filidios 
asociados a los órganos sexuales se llaman brác- 
teas y suelen diferir en tamaño y forma de los 
filidios que nacen en las partes vegetativas de un 


Figura 48 Porella bolanderi. Sección longitudinal a través de un esporofito casi maduro. 
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Figura 50 Diagramas que muestran algunos de los tipos de protección del esporofito que se encuen- 
tran en las Jungermannineae. El receptáculo y las porciones derivadas del mismo están delineadas 
con una línea gruesa. (A) Receptáculo antes del desarrollo del esporofito. (B) Un esporofito rodeado 
por una caliptra. (C) Un esporofito rodeado por una caliptra más el receptáculo. (D-E) Marsupios. 
[Diagramas basados en Knapp (1930).] 


gametofito. Cuando los órganos sexuales se res- 
tringen a ramas laterales especiales, todos los 
filidios de éstos suelen ser brácteas, pero cuando 
las brácteas nacen en una rama principal suelen 
estar restringidas a su parte terminal. Las brác- 
teas asociadas a los arquegonios son brácteas 
periqueciales. En la mayoría de los géneros, las 
tres o dos brácteas periqueciales superiores se 
fusionan lateralmente para formar un perianto 
que rodea la caliptra y su esporofito embrionario 
cerrado. Las brácteas asociadas con los anteri- 
dios son brácteas perigoniales (Fig. 47). 

Las especies homotálicas pueden ser autoicas 
y tienen brácteas periqueciales y perigoniales 
que se apoyan en ramas separadas (Fig. 47B); o 
pueden ser paroicas y tener ambas en la misma 
rama (Fig. 47A). Las especies paroicas siempre 
tienen las brácteas periqueciales por encima de 
las brácteas perigoniales. 

En las especies heterotálicas y homotálicas 
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autoicas, el número de brácteas perigoniales que 
se suceden a lo largo de un caulidio o una rama 
varía de media docena a casi un centenar. En las 
axilas de estas brácteas se desarrollan anteridios 
(Fig. 48A-B), y según el género hay un solo ante- 
ridio O hasta cinco o seis anteridios en la axila. 
Un primordio anteridial parece ser una célula 
que pertenece al caulidio y no al filidio, pero 
éstas surgen tan cerca del ápice del caulidio que 
el punto no puede ser determinado con certeza. 
La transformación del primordio anteridial en 
un anteridio se produce de la manera típica de 
los Jungermamniales y con la diferenciación 
habitual de dos células androgoniales primarias 
(Campbell, 1918; Johnson, 1929; Manning, 1914). 
Los anteridios maduros son globosos y con un 
largo pedúnculo. En algunos géneros el pedún- 
culo consiste en una sola fila de células; en otros 
géneros consiste en una doble fila de células (Fig. 
48B); y en otros géneros consiste en cuatro filas 


verticales de células. 

Los arquegonios se producen en el ápice de 
una rama y sólo la célula apical de la rama fun- 
ciona como el primordio arquegonial, o tanto és- 
ta como los últimos segmentos cortados pueden 
ser primordios arquegoniales. El desarrollo de 
los arquegonios es el mismo que en las Metzge- 
rineae, con una formación de cinco filas de célu- 
las del cuello (Campbell, 1918; Johnson, 1929; 
Manning, 1914). En la mayoría de las Junger- 
mannineae, el vientre y la parte inferior del 
cuello se vuelven de dos células de grosor antes 
de la fecundación (Fig. 48C). 

La división del cigoto es transversal. En algu- 
nos géneros, entre ellos Porella (Fig. 48D-E), la cé- 
lula hipobasal se convierte en un pequeño haus- 
torio de dos o más células, y el esporofito madu- 
ro se desarrolla completamente a partir de la cé- 
lula epibasal. En otros géneros, tanto las células 
epibasales como las hipobasales contribuyen al 
esporofito maduro (Cavers, 1910; Ellwein, 1926). 

Las cápsulas de esporofitos maduros suelen 
ser globosas y poseen una capa parietal de dos a 
seis células de espesor (Fig. 49). El tejido esporó- 
geno de una cápsula suele tener una diferencia- 
ción de eláteres varias generaciones de células 
antes de las divisiones que forman los esporoci- 
tos. La orientación de las células productoras de 
eláteres con respecto a otras células esporógenas 
no es la misma en todo el suborden. Por lo gene- 
ral, las dos no tienen una orientación definida 
con respecto a la otra, pero las células producto- 
ras de eláteres y esporocitos pueden estar en 
serie vertical como en Frullania (Cavers, 1910) o 
en serie horizontal como en Cephalozia (Goebel, 
1927). 

El vientre del arquegonio se convierte en una 
caliptra que rodea al esporofito hasta que está 
casi maduro. Además de estar encerrado por 
una caliptra, el esporofito también está envuelto 
por otras estructuras protectoras. Normalmente 
se trata de un perianto resultante de la fusión de 
las tres (o dos) brácteas periqueciales superiores. 
La porción apical de la rama también puede 
convertirse en estructuras envainantes (Knapp, 
1930). Puede ser sólo la porción receptacular del 
ápice del caulidio (Fig. 50B-C), o puede incluir 
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porciones de soporte de las brácteas del ápice del 
caulidio (Fig. 50D). Tales envolturas sacciformes 
producidas por un crecimiento ascendente del 
margen del caulidio se denominan a menudo 
marsupios. Los más llamativos de todos los 
marsupios son los que llegan a estar en ángulo 
recto con el eje largo del gametofito o se doblan 
hacia atrás en el ápice del caulidio (Fig. 50E). Los 
hepaticólogos más antiguos agruparon todos los 
géneros marsupiales en una familia separada, 
pero ahora se han dado cuenta de que la capaci- 
dad de producir marsupios ha surgido en varias 
familias no relacionadas entre sí. 

Las bases para agrupar los géneros en fami- 
lias incluyen caracteres de los filidios laterales, 
filidios inferiores si están presentes, y caracterís- 
ticas de las brácteas y el perianto. El número de 
familias que deben reconocerse en el suborden 
es una cuestión de opinión. En dos de los siste- 
mas más recientes, uno reconoce 15 familias 
(Verdoorn, 1932) y otro reconoce 17 (Evans, 
1939), 


Orden Calobryales. Los miembros de esta orden 
tienen gametofitos foliosos erguidos con filidios 
en tres filas verticales y todos aproximadamente 
iguales. Los anteridios son ovoides, peduncula- 
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Figura 51 Gametofito masculino de Calobryum 
blumei. 
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Figura 52 Calobryum blumei. (A) Sección vertical a través del ápice fértil de un gametofito 
masculino. (B-K) Etapas en el desarrollo de los anteridios. [(B-G) En sección vertical; (H-K) En 
sección transversal.] 


dos, que nacen en el ápice del caulidio, y se desa- 
rrollan de una manera distintiva. Los arquego- 
nios se diferencian de los de otras Hepaticae en 
que la pared del cuello tiene sólo cuatro filas 
verticales de células. El esporofito tiene una cáp- 
sula alargada cuya capa parietal tiene sólo una 
célula de espesor, excepto en el ápice. 

Estas hepáticas se sitúan frecuentemente en- 
tre las fjungermamniales y ya sea como una fami- 
lia de las Jungermannineae o como un suborden 
separado, pero los caracteres distintivos señala- 
dos anteriormente justifican la colocación de 
ellas en una orden separada. 
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Solo hay una familia, Haplomitriaceae (Calo- 
bryaceae), y contiene dos géneros. El género de 
tipo monotípico, Haplomitrium, se conoce en va- 
rias localidades del norte de Europa y también 
se conoce en los Estados Unidos (Evans, 1917). 
Las tres especies del otro género (Calobryum) se 
conocen principalmente en los trópicos. Ambos 
géneros tienen un rizoma pálido, subterráneo, 
escasamente ramificado del que surgen ramas 
foliosas erguidas (Fig. 51). Las ramas erguidas 
llevan sus filidios en tres hileras verticales, y 
todos los filidios pueden ser del mismo tamaño 
y forma, O las de una hilera pueden ser ligera- 


mente más pequeñas que las de las otras dos. Se 
cree que los filidios más pequeñas son homólo- 
gas a los filidios inferiores de las Jungermanni- 
neae, y el lado del caulidio que las lleva se consi- 
dera morfológicamente ventral. Las ramas er- 
guidas que llevan los órganos sexuales tienen los 
filidios superiores muy juntas y en más de tres 
filas. Tales ramas tienen un fuerte parecido su- 
perficial con los gametóforos erectos de los mus- 
gos. 

El crecimiento terminal en una rama de Calo- 
bryum se debe a una célula apical piramidal con 
tres caras cortantes, una ligeramente más estre- 
cha que las otras dos (Campbell, 1920; Goebel, 
1891). Se cree que esta cara más estrecha da lugar 
a la fila ventral de filidios. La primera división 
en un segmento de la célula apical es transversal 
y perpendicular a la cara cortante de una célula 
apical. La célula hija inferior se convierte en la 
base del filidio grueso y la porción de un cauli- 
dio entre ella y el siguiente filidio. La célula hija 
superior se convierte en la porción de un filidio 
que es de una sola célula de grosor. El crecimien- 
to temprano de esta porción del filidio se realiza 
por medio de una célula apical con dos caras 
cortantes; el crecimiento posterior se realiza por 
medio de la división celular intercalada en la re- 
gión basal. 

Tanto en las partes subterráneas como en las 
erectas del caulidio se carece de rizoides. Las cé- 
lulas superficiales en cualquier parte del cauli- 
dio pueden convertirse en pelos cortos de dos o 
tres células de mucílago en los que la célula ter- 
minal es clavada. La porción axial del caulidio 
de Calobryum contiene un tejido conductor fuer- 
temente delimitado de 10 a 15 células de diáme- 
tro. Fuera del tejido conductor hay grandes célu- 
las parenquimatosas en las que hay numerosos 
granos de almidón. Las ramas de un rizoma son 
de origen intercalado. Una rama recién formada 
crece horizontalmente durante un tiempo, luego 
crece hacia arriba y desarrolla filidios. 

Ambos géneros son heterotálicos, y los órga- 
nos sexuales se producen en abundancia en ápi- 
ces aplanados de ramas foliosas (Fig. 52A). Los 
filidios que rodean los anteridios de las plantas 
masculinas son más grandes que las otras. Como 
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resultado, estas fértiles ramas se asemejan a los 
gametóforos de los musgos. Los detalles del 
desarrollo anteridial sólo se han estudiado en 
Calobryum blumei (Campbell, 1920). Aquí, la cé- 
lula inicial de un anteridio se divide transversal- 
mente en una célula basal, incrustada en el talo, 
y una célula externa, que se proyecta por encima 
del talo. La célula externa se divide entonces 
transversalmente en una célula primaria anteri- 
dial y una célula primaria peduncular (Fig. 52B). 
En la mayoría de los anteridios se producen 
entonces tres divisiones verticales sucesivas de 
la célula primaria anteridial. La secuencia de la 
división es similar a la de un arquegonio y da 
lugar a tres primordios de la pared que encierran 
completamente una única célula androgonial 
primaria (Fig. 52C). La primera división de la 
célula androgonial primaria es transversal (Fig. 
52D-E). Después de esto, las dos células hijas se 
dividen transversal y longitudinalmente (Fig. 
52F-G). La célula primaria peduncular se con- 
vierte en un pedúnculo compuesto por varios 
niveles superpuestos de cuatro células cada uno. 
Ocasionalmente, en los anteridios de Calobryum 
la célula primaria anteridial puede dividirse ver- 
ticalmente y en la misma secuencia que en las 
Jungermanniales. 

En las plantas femeninas de Calobryum se de- 
sarrollan arquegonios a partir de una media do- 
cena de segmentos recién formados de la célula 
apical y luego la propia célula apical se convierte 
en un arquegonio. Calobryum, por lo tanto, es 
acrógino. Haplomitrium es anacrógino y no desa- 
parece la célula apical cuando se forman los ar- 
quegonios. Calobryum tiene las tres divisiones 
verticales habituales de la célula arquegonial 
primaria para formar tres primordios de la pa- 
red que rodean una célula axial primaria. En la 
mayoría de los casos los primordios de la pared 
se cruzan entre sí para encerrar completamente 
la célula axial primaria. Por consiguiente, la célu- 
la axial primaria funciona directamente como 
una célula central y sin cortar una célula parietal 
primaria (Fig. 53A-B). En la mayoría de los ar- 
quegonios se produce una división vertical de 
solo una de los tres primordios de la pared y el 
desarrollo resultante de un cuello arquegonial 
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Figura 53 Calobryum blumei. (A-D) Secciones longitudinales a través de los arquegonios en varias 
etapas de desarrollo. (E-F) Vista superficial del ápice del cuello y la sección longitudinal a través de 
la base del mismo arquegonio maduro. (G-J) Secciones transversales a través de la base, el vientre 
y el cuello de un arquegonio maduro. (K) Ápice de un gametofito femenino con un esporofito ma- 
duro. (L-M) Secciones longitudinales a través de la cápsula de un esporofito casi maduro. 


compuesto por solo cuatro filas de células (Fig. 
53)). El cuello del arquegonio de Calobryum es 
muy largo, marcadamente retorcido, y rodea 
una fila vertical de 16 a 20 células de canal. El 
vientre no es mucho más ancho que el cuello, y 
su pared tiene dos células de espesor en la ma- 
durez (Fig. 53C-F). 

Excepto por una caliptra masiva, no hay es- 
tructuras protectoras que rodeen a un esporofito 
en desarrollo. Las primeras divisiones celulares 
en el desarrollo del embrión de Calobryum están 
en una secuencia irregular. La porción hipobasal 
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del embrión se convierte en un haustorio; la por- 
ción epibasal da lugar al pie, seta y cápsula del 
esporofito maduro. El esporofito maduro tiene 
una cápsula cilíndrica, una larga seta y un pie 
acuminado. Excepto en la porción apical, la capa 
parietal de la cápsula tiene un espesor de una 
célula, y el engrosamiento de las paredes celula- 
res se localiza en una banda anular mediana per- 
pendicular a la superficie de la cápsula (Fig. 53L- 
M). La apertura de la cápsula se realiza mediante 
una dehiscencia en cuatro valvas, que pueden 
permanecer más O menos unidas (Andreas, 


1899). El tejido esporógeno dentro de la cápsula 
joven no se esteriliza parcialmente para formar 
un elateróforo, pero sí se diferencia temprana- 
mente en eláteres y células destinadas a formar 
las esporas. 

Los Calobryales parecen ser un grupo que 
surgió a lo largo de la misma línea evolutiva que 
los Jungermamniales, pero que se apartó bastante 
pronto de esa línea. Los gametofitos de los Calo- 
bryales exhiben una extraña combinación de ca- 
racterísticas avanzadas y primitivas. El gameto- 
fito ha alcanzado un grado de diferenciación ini- 
gualado por cualquier otra hepática en lo que 
respecta a la complejidad externa e interna. Sin 
embargo, la evolución de estos complejos rasgos 
vegetativos no ha ido acompañada de una evo- 
lución correspondiente de los órganos sexuales. 
La similitud en la ontogénesis temprana de los 
anteridios y los arquegonios es un rasgo decidí- 
damente primitivo, y el que da la mejor prueba 
de la teoría de que los anteridios y arquegonios 
son estructuras homólogas. De hecho, desde el 
punto de vista de la ontogenia temprana, los 
órganos sexuales de los Calobryales son los más 
primitivos de todas las Hepaticae. 
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Antoceros o Antocerotes 


Las Anthocerotae se diferencian de las demás 
briofitas en varios aspectos. Entre ellos se en- 
cuentran células con grandes cloroplastos y cada 
cloroplasto contiene un pirenoide, un desarrollo 
de los anteridios a partir de células hipodérmi- 
cas en el lado dorsal del gametofito, arquegonios 
casi completamente incrustados en el gametofi- 
to, y un esporofito cuyo crecimiento es indeter- 
minado debido a una región meristemática que 
se agrega continuamente a la base de la cápsula. 

Solo hay una orden, los Anthocerotales. Este 
orden se coloca a menudo entre las Hepaticae, 
pero debido a las características distintivas enu- 
meradas anteriormente es mejor seguir la pro- 
puesta de que se coloque en una clase coordina- 
da con las Hepaticae y los Musci (Howe, 1899). 
Hay aproximadamente 300 especies. Los géne- 
ros se basan principalmente en caracteres espo- 
rofíticos y, según el concepto de los límites gené- 
ricos, se reconocen cinco o seis géneros. Todos 
los géneros se suelen colocar en una sola fami- 
lia—Anthocerotaceae; pero a veces Notothylas se 
coloca en una familia separada — Notothylaceae. 

Los gametofitos de Anthocerotae son aque- 
llos, algo lobulados o disectados radialmente, y 
a veces tienen tendencia a una ramificación dico- 
tómica (Fig. 54). Los gametofitos están siempre 
diferenciados dorsalmente y tienen numerosos 
rizoides de paredes lisas en la superficie ventral. 
La superficie ventral carece tanto de escamas 
como de pelos de mucílago. Un género (Dendro- 


ceros) tiene ciertas especies con el gametofito di- 
ferenciado en una gruesa costa media y alas 
laterales de una célula de espesor. Los márgenes 
laterales de otros géneros tienen más de una 
célula de espesor. Aparte de una disposición 


Figura 54 Anthoceros fusiformis. Gametofito con es- 
porofitos. 
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Figura 55 Anthoceros fusiformis. Etapas en el desarrollo del anteridio. [(A-D, F) En sección vertical; (E) En 


sección transversal.] 


más regular de las células dorsales superficiales, 
no hay diferenciación interna de los tejidos. La 
porción ventral del talo tiene cavidades interce- 
lulares llenas de mucílago en el lado dorsal y que 
se abren a la superficie por estrechas hendidu- 
ras. Muy a menudo estas cavidades contienen 
colonias del alga verde-azul Nostoc. Como resul- 
tado, el gametofito tiene un color verde oscuro 
grasiento, en lugar del verde brillante caracterís- 
tico de Hepaticae. La presencia del alga endofita 
no es esencial para el crecimiento del gametofito, 
y se ha demostrado que los talos sin Nostoc 
crecen mejor que los que contienen el alga 
(Peirce, 1906). Además, ciertas especies de An- 
thoceros contienen cavidades tubulares que co- 
rren longitudinalmente a través del gametofito y 
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que generalmente están llenas de una sustancia 
mucilaginosa. Otras especies de Anthoceros care- 
cen de estas cavidades (Proskauer, 1951). 

Las células del gametofito suelen contener un 
solo cloroplasto grande, pero las células profun- 
das de ciertos géneros pueden contener de dos a 
ocho de ellos (Campbell, 1907). Los cloroplastos 
de las células superficiales suelen ser más gran- 
des que los de otras células y tienen forma de 
lente. Los cloroplastos difieren notablemente de 
los de otras briofitas en que cada uno tiene un 
solo pirenoide grande. Los pirenoides de los An- 
thocerotae no son homólogos con los de las algas 
verdes, ya que consisten en una masa amontona- 
da de 25 a 300 cuerpos disciformes a fusiformes 
(McAllister, 1914, 1927), cada uno de los cuales 


puede transformarse en un rudimentario grano 
de almidón sin cambiar su forma o posición. 

El crecimiento de un talo es iniciado por una 
sola célula apical. En la mayoría de los géneros, 
la célula apical tiene dos caras cortantes que for- 
man alternadamente células derivadas dorsales 
y ventrales; pero en Dendroceros tiene una cara 
cortante posterior convexa y dos caras cortantes 
laterales (Campbell, 1898, 1908). Aquí, las célu- 
las derivadas de la cara posterior contribuyen a 
la costa media; los de las caras laterales contribu- 
yen a las alas. De vez en cuando una célula apical 
de Anthoceros y de otros géneros da lugar a una 
fila transversal de células por una serie de divi- 
siones verticales. Una célula cerca de cada extre- 
mo de la fila comienza a funcionar como una 
célula apical, y los dos puntos de crecimiento 
iniciados de esta manera se separan cada vez 
más lejos uno del otro a medida que el creci- 
miento continúa. La repetición continua de esta 
ramificación dicotómica da como resultado un 
talo compacto arrosetado. El crecimiento más ac- 
tivo del brazo de una dicotomía, como en Antho- 
ceros halli (Bartlett, 1928), resulta en un talo largo, 
estrecho y con una ramificación pinnada. 

La multiplicación vegetativa puede producir- 
se por crecimiento progresivo y la muerte alcan- 
zando dicotomías, pero esto es mucho menos 
frecuente que en Hepaticae. Además, en ciertos 
géneros el gametofito se engrosa en zonas del 
margen y las células superficiales de la masa se 
convierten en una capa protectora suberosa. 
Tales “tubérculos” permanecen vivos cuando la 
sequía causa la muerte de otras porciones del 
caulidio, y con el retorno de las condiciones fa- 
vorables los “tubérculos” se convierten en nue- 
vos talos. 

La mayoría de las Anthocerotae son homotá- 
licas, pero se ha demostrado que ciertas especies 
de Anthocerotae son heterotálicas (Proskauer, 
1948). En estas especies heterotálicas la determi- 
nación del sexo es genotípica, dos esporas de 
una tétrada se convierten en gametofitos mas- 
culinos y dos en femeninos. Aquí los gametofitos 
maduros muestran un ligero dimorfismo sexual, 
las plantas femeninas tienen lóbulos fértiles más 
amplios que los de las plantas masculinas. Las 


especies homotálicas son frecuentemente pro- 
tándricas. 

Una diferencia fundamental entre Anthoce- 
rotae y Hepaticae es el hecho de que el primor- 
dio anteridial es la célula hija interna producida 
por la división periclinal de una célula dorsal 
superficial del gametofito. El descubrimiento de 
individuos atípicos en los que la célula hija ex- 
terna funciona como un primordio anteridial su- 
giere que las Anthocerotae se derivan de ances- 
tros en los que los anteridios se desarrollaron a 
partir de células dorsales superficiales (Lampa, 
1903; Leitgeb, 1879). Inmediatamente después 
de la división de una célula dorsal en un primor- 
dio anteridial y una célula estéril que se encuen- 
tra en el exterior, se forma un espacio lleno de 
mucilago entre las dos que finalmente se agran- 
da para formar la cavidad anteridial. La célula 
estéril situada encima del primordio anteridial 
se divide y redivide para formar una capa estéril 
que cubre la cámara anteridial. Esta capa puede 
tener una o más células de espesor. En ciertos 
géneros, incluyendo Anthoceros, el primordio an- 
teridial puede dividirse verticalmente en dos o 
cuatro células hijas, cada una de las cuales se 
convierte en un anteridio (Fig. 55B, FE). Por lo 
tanto, la cámara anteridial contiene frecuente- 
mente dos o cuatro anteridios. Este número pue- 
de aumentarse mediante la gemación de primor- 
dios anteridiales secundarios a partir de la base 
de los dos o cuatro anteridios primarios (Bhard- 
waj, 1950; Campbell, 1895). La proliferación de 
anteridios secundarios puede dar lugar a 25 o 
más anteridios dentro de una cámara anteridial 
(Proskauer, 1951). La división transversal del 
primordio anteridial (o de las células hijas for- 
madas por la división vertical del mismo) resulta 
en una célula anteridial primaria y una célula 
primaria peduncular. La célula primaria pedun- 
cular se convierte en un pedúnculo de dos célu- 
las de ancho y varias de alto. El desarrollo de la 
célula primaria anteridial en el anteridio propia- 
mente dicho se realiza según la misma secuencia 
que en los Sphaerocarpales y los Marchantiales. 
Primero hay una división vertical en cuatro célu- 
las y luego una división transversal para produ- 
cir dos niveles de cuatro células cada uno. La di- 
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Figura 56 Anthoceros laevis. (A-D) Etapas en el desarrollo de los arquegonios. (E-G) Primeras etapas 
en el desarrollo del embrión. (H) Embrión luego de la diferenciación del arquesporio. 


visión periclinal en los dos niveles resulta en la 
formación de células primarias androgoniales y 
células primarias parietales. Las células prima- 
rias androgoniales se dividen repetidamente pa- 
ra formar un gran número de células androgo- 
niales (Fig. 55D-F) y las células de la última gene- 
ración de células androgoniales son androcitos. 
La espermatogénesis es muy parecida a la de 
otras briofitas e implica una metamorfosis de los 
androcitos en anterozoides biflagelados (Bag- 
chee, 1924). 

Los arquegonios están incrustados en el ga- 
metofito y en contacto directo con las células ve- 
getativas laterales a ellos. En Anthocerotae el 
primordio arquegonial funciona directamente 
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como una célula primaria arquegonial en lugar 
de dividirse en célula primaria arquegonial y 
célula primaria peduncular. La obliteración de 
esta división es la principal razón del arquego- 
nio incrustado y su contacto lateral con las célu- 
las vegetativas del talo. Las primeras divisiones 
del primordio arquegonial son verticales y for- 
man tres primordios parietales que rodean una 
célula axial. La célula axial se divide transver- 
salmente en un primordio tectriz y una célula 
central, tras lo cual la célula central se divide 
transversalmente en una célula primaria del 
canal y una célula primaria del vientre (Fig. 
56A). La división transversal y la redivisión de 
la célula primaria del canal resultan en una fila 


vertical de cuatro a seis células del canal del 
cuello. Éstas son mucho más pequeñas en diá- 
metro que la célula del canal del vientre y el 
óvulo formados por la división transversal de la 
célula primaria del vientre (Fig. 56B-C). El desa- 
rrollo de la fila de células axiales va acompañado 
de la división transversal de los primordios pa- 
rietales. No está claro si la capa parietal del ar- 
quegonio maduro es lateral a las células canal 
del cuello solamente, o lateral a todas las células 
derivadas de la célula central. En cualquier caso, 
las células próximas a la cara inferior del óvulo 
no pueden considerarse parte del arquegonio, ya 
que no se han derivado del primordio arquego- 
nial. En los arquegonios maduros se produce la 
habitual gelatinización de las células canal del 
cuello y de las células canal del vientre (Fig. 
56D). Durante el desarrollo del arquegonio, se 
produce una división vertical del primordio tec- 
triz en cuatro células tectrices que se separan del 
arquegonio poco después de la gelatinización de 
las células canal. 

En el momento de la fertilización el óvulo no 
llena completamente el vientre del arquegonio. 
Poco después de la fertilización el cigoto se dila- 
ta para llenar completamente el vientre, después 
de lo cual segrega una pared. La primera divi- 
sión del cigoto es vertical, pero se han encontra- 
do casos en los que es transversal (Bhardwaj, 
1950; Pande, 1932). Si la primera división es ver- 
tical, le sigue una división transversal de las dos 
células hijas (Fig. 56E). La división transversal 
puede producir dos células hijas de tamaño 
igual (Campbell, 1898, 1907) o desigual (Camp- 
bell, 1895). En este último caso, las células más 
grandes se encuentran hacia el cuello del arque- 
gonio. La siguiente serie de divisiones es verti- 
cal, y el embrión resultante de ocho células está 
compuesto de dos niveles de cuatro células cada 
uno. El nivel inferior de cuatro células se con- 
vierte en la porción estéril (pie) del esporofito. 
Las primeras divisiones en el nivel del pie son 
transversales, pero muy pronto las divisiones 
comienzan a producirse en todos los planos (Fig. 
56F-H). En este momento, o incluso antes, las cé- 
lulas más bajas del pie crecen en cortas proyec- 
ciones de tipo rizoide que aumentan la superfi- 


cie de absorción obteniendo alimento de los teji- 
dos gametofíticos adyacentes. Eventualmente el 
pie se convierte en una masa globosa o en un cas- 
quete invertido masivo (Fig. 57B). 

El desarrollo de la cápsula a partir de las cua- 
tro células superiores del embrión octocelular 
comienza con una o dos divisiones transversales 
(Fig. 56F). Las divisiones periclinales que dife- 
rencian el anfitecio del endotecio se producen 
en un momento en que la cápsula no tiene más 
de dos o tres niveles de células de altura (Fig. 
56G). En todos los géneros, excepto en Notothy- 
las, todo el endotecio da lugar al tejido estéril que 
comprende la columela. Esto también es cierto 
para la mayoría de las especies de Notothylas 
(Campbell, 1895; Lang, 1907; Mottier, 1894; 
Pande, 1932), pero en una especie el endotecio se 
convierte en tejido esporógeno (Pande, 1933). 
Los embriones jóvenes tienen una columela 
compuesta por cuatro filas verticales de células 
(Fig. 56G-H). Los embriones algo más viejos tie- 
nen una compuesta por 16 filas verticales de cé- 
lulas, dispuestas de tal manera que forman un 
cuadrado sólido cuando se las ve en sección 
transversal. Las células de las columelas—en la 
parte madura de una cápsula —se alargan verti- 
calmente y tienen paredes algo más gruesas (Fig. 
57A, C). 

La división del anfitecio es periclinal. Excepto 
en una especie de Notothylas (Pande, 1933), la 
capa externa funciona como la capa inicial de la 
pared y la capa interna como la capa esporógena 
primaria (arquesporio) (Fig. 56H). Las divisiones 
periclinales de la capa parietal hacen que ésta 
tenga un espesor de cuatro a seis células. La capa 
más externa parietal madura para formar una 
epidermis en la que las células se alargan verti- 
calmente y con sus paredes fuertemente cutini- 
zadas (Fig. 57C-D). En algunos géneros algunas 
de las células epidérmicas jóvenes se dividen 
verticalmente, y las células hijas maduran hasta 
convertirse en un típico par de células guarda 
que rodean un estoma. Otros géneros carecen de 
estomas. Las células bajo la capa epidérmica ma- 
duran formando un tejido parenquimatoso con 
espacios intercelulares. Si la especie es una con 
células gametofíticas que contienen un solo clo- 
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Figura 57 Anthoceros laevis. (A-B) Secciones longitudinales a través de la porción superior y basal del 
esporofito inmaduro. (C-D) Secciones verticales y transversales a través de la porción madura del 


esporofito. 


roplasto, hay dos cloroplastos en las células es- 
porofíticas. Si la especie es una con más de un 
cloroplasto en las células gametofíticas, el núme- 
ro en las células esporofíticas es mayor que en 
las células gametofíticas, pero no es el doble del 
número. 

La capa de tejido esporógeno formada por la 
división periclinal del anfitecio se extiende sobre 
la columela. Puede extenderse hasta la base de la 
columela o sólo parcialmente hasta su base. La 
capa esporógena puede permanecer de una célu- 
la de grosor durante todo su desarrollo (Anthoce- 
ros hawaiensis); puede llegar a tener dos células 
de grosor (4. pearsoni); o puede llegar a tener tres 
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o cuatro células de grosor (Bartlett, 1928). En 
cualquier caso, los niveles transversales alternos 
de células esporógenas se convierten en esporo- 
citos y en células estériles. Las células estériles se 
unen de extremo a extremo en filamentos sim- 
ples o ramificados (pseudoeláteres) de tres a cin- 
co células. Los pseudoeláteres maduros no tie- 
nen protoplastos y, según el género, tienen pare- 
des lisas, paredes de espesor irregular o paredes 
con los espesores espirales típicos de los eláteres. 
Los esporocitos se dividen meióticamente en 
cuatro esporas. Las esporas de la parte superior 
son las primeras en madurar. A medida que 
maduran, y comenzando justo debajo del extre- 


mo de la cápsula, las tiras verticales de células en 
la pared se diferencian en zonas verticales de 
dehiscencia (Proskauer, 1948a). Dependiendo de 
la especie se puede formar una, dos, cuatro o 
más de cuatro zonas de dehiscencia. Los seg- 
mentos en los que se divide la pared rara vez di- 
vergen entre sí porque el extremo de la cápsula 
no se divide. La descarga de esporas después de 
la apertura de la cápsula se acelera al enroscar y 
desenroscar los pseudoeláteres como resultado 
de los cambios higroscópicos. 

El crecimiento temprano del esporofito va 
acompañado de un crecimiento ascendente del 
arquegonio y del tejido gametofítico adyacente. 
Esta envoltura circundante se llama a veces ca- 
liptra, pero involucro es una designación más 
apropiada para ello. Durante un tiempo, el cre- 
cimiento ascendente del involucro y el esporofi- 
to se mantienen al mismo ritmo, pero finalmente 
el esporofito crece más rápido y su cápsula se 
empuja hacia arriba a través del involucro. En 
este momento las células parietales de la cápsula 
contienen cloroplastos que contribuyen a la nu- 
trición del esporofito. El grado de autosuficien- 
cia fotosintética del esporofito se ha estudiado 
diseccionándolo del gametofito y cultivándolo 
en agar nutritivo o en el suelo (Campbell, 1917; 
Proskauer, 1948; Rink, 1935). Los esporofitos 
extirpados pueden permanecer vivos durante 
meses y aumentan en longitud, pero poco. Por 
ejemplo, en una serie de experimentos los espo- 
rofitos extirpados se alargaron menos de 2 mm. 
Mientras que los esporofitos de control unidos a 
los gametofitos se alargaron 35 a 40 mm. (Rink, 
1935). En los experimentos concebidos de tal ma- 
nera que se excluyó la luz o el dióxido de carbo- 
no del esporofito, pero no del gametofito al que 
estaba adherido, el crecimiento de los esporofi- 
tos fue igual al de los esporofitos que crecían 
normalmente (Rink, 1935). También se han he- 
cho correlaciones entre la longevidad de los ga- 
metofitos y el crecimiento de los esporofitos 
(Campbell, 1924; Proskauer, 1948). Esto demues- 
tra que hay una clara correlación entre ambos y 
que cuando los gametofitos viven más allá de su 
vida normal, los esporofitos crecen a longitudes 
inusuales. Todos estos datos parecen mostrar 


que los esporofitos de Anthoceros son nutricio- 
nalmente más dependientes de los gametofitos 
que los de ciertas Hepaticae. 

Una característica única de Anthocerotae es 
que las células de una cápsula no maduran a la 
misma velocidad y que las células de la porción 
basal de una cápsula permanecen embrionarias 
incluso después de que las de la porción apical 
hayan madurado completamente. La región em- 
brionaria en la base de una cápsula no está total- 
mente indiferenciada, pero muestra el comienzo 
de una diferenciación en tejido esporógeno de la 
columela y la capa parietal (Fig. 57B). La madu- 
ración de las células derivados de estas tres re- 
giones de la región embrionaria añade continua- 
mente nuevas células a las correspondientes re- 
giones maduras del esporofito, y esto continúa 
mientras haya alimento para el esporofito. 
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Musgos 


Musci—la clase a la que se refieren los mus- 
gos— difiere de otras briofitas en las característi- 
cas vegetativas de los gametofitos, en la ontoge- 
nia temprana y la estructura madura de los órga- 
nos sexuales, y en la ontogenia temprana y la es- 
tructura madura de los esporofitos. 

Entre los rasgos vegetativos distintivos de los 
gametofitos se encuentra un protonema fila- 
mentoso o simple taloso que produce ramas er- 
guidas (gametóforos) que soportan los órganos 
sexuales. Típicamente, los protonemas mueren 
después de que se forman los gametofitos, y 
cada uno de estos últimos continúa creciendo 
como una planta independiente. Los gametófo- 
ros se diferencian en caulidio y filidios, y casi 
siempre todos los filidios vegetativos son del 
mismo tamaño y estructura. Los rizoides porta- 
dos tanto por el protonema como por el gametó- 
foro son multicelulares y con paredes transver- 
sales diagonales. Los órganos sexuales son úni- 
cos en tener etapas de crecimiento tempranas 
iniciadas por una célula apical con dos caras cor- 
tantes. 

Los esporofitos tienen cápsulas con una ma- 
yor proporción de tejido estéril y con frecuencia 
tienen la porción estéril diferenciada en una va- 
riedad de tejidos. A diferencia de otras briofitas, 
los musgos no tienen una diferenciación de los 
eláteres o las células nutricias por el tejido espo- 


rógeno. 

La clase incluye aproximadamente 660 géne- 
ros y 14 500 especies. Los géneros son de tres 
tipos morfológicamente distintos; pero, como se 
ha señalado en otra parte (p. 9), es mejor consi- 
derar que la magnitud de la diferencia es la de 
una subclase que la de una clase. 


Subclase Sphagnobrya. Los esfagnos (Sphagno- 
brya) se diferencian de otros Musci en los si- 
guientes aspectos: El protonema es en general ta- 
loso y produce sólo un gametóforo. Los filidios 
de los gametóforos no tienen costa central y sue- 
len estar compuestas por dos tipos de células 
marcadamente diferentes. Los anteridios se por- 
tan en las axilas de los filidios y la diferenciación 
de la porción fértil se hace de manera distintiva. 
Los arquegonios se forman acróginamente. A 
diferencia de otros Musci, el tejido esporógeno 
de un esporofito se forma a partir del anfitecio. 
Al igual que en Andraeobrya, la elevación de un 
esporofito por encima del gametofito se debe a 
la elongación de un pedúnculo de tejido gameto- 
fítico —el pseudópodo —más que a la elongación 
de una seta. La orden única de la subclase, los 
Sphagnales, contiene una sola familia, las Sphag- 
naceae, y ésta, a su vez, tiene un solo género, 
Sphagnum. Hay unas 320 especies. 

Todas las especies de Sphagnum crecen en es- 
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Figura 58 Gametofito (gametóforo) de Sphagnum re- 
curvum. 


tanques, pantanos u otros lugares húmedos y, 
por lo general, sólo en regiones de agua blanda 
donde hay poca cal. El crecimiento de los game- 
tóforos es continuo de año en año. Sphagnum 
suele crecer en aguas tan ácidas que sólo hay 
poca descomposición de las porciones basales 
muertas de los gametóforos. La masa compacta- 
da de tejido gametofítico muerto que se acumula 
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a medida que el crecimiento continúa de año en 
año, junto con los restos de otras plantas, es la 
turba. 

En algunos países del norte, y especialmente 
en Irlanda, la turba se utiliza ampliamente como 
combustible. Se utilizan palas especialmente di- 
señadas con láminas largas y estrechas para ex- 
cavar bloques de turba de las turberas. Debido a 
que la turba tiene una gran capacidad para rete- 
ner la humedad, los bloques de turba deben ser 
secados durante varios meses antes de ser utili- 
zados como combustible. En otros casos, se apro- 
vecha su capacidad para retener la humedad. 
Ejemplos de esto son el uso de la turba por parte 
del viverista como material de embalaje cuando 
se transportan plantas vivas, y el uso de la mis- 
ma por parte del jardinero para mejorar la cali- 
dad de la retención de agua del suelo. 

Sphagnum tiene una importancia ecológica 
considerable en la modificación del paisaje en 
regiones con pequeños lagos. Cuando se estable- 
ce en las orillas de un lago más grande, puede 
invadir más y más el lago y eventualmente cu- 
brir toda la superficie del mismo. El resultado de 
esta invasión es un pantano movedizo. El inter- 
valo de tiempo necesario para la conversión de 
un lago en una ciénaga es relativamente corto. 
En varias localidades del este de los Estados 
Unidos donde los mapas hechos hace cien años 
muestran lagos, los lagos son ahora pantanos 
movedizos en los que no hay agua abierta. La 
alfombra flotante de vegetación que comprende 
la ciénaga tiene ciertas angiospermas además de 
Sphagnum. A medida que la alfombra se vuelve 
más seca por la acumulación de materia orgáni- 
ca, Sphagnum eventualmente desaparece y las 
angiospermas hidrofíticas son reemplazadas por 
las de tipo más mesofítico. Los lagos bordeados 
por riberas de suave pendiente pueden tener 
Sphagnum invadiendo la orilla y ocupando la 
tierra a varios metros sobre el agua. Tales “ciéna- 
gas rastreras” se deben a la extraordinaria capa- 
cidad de absorción y retención de agua del 
Sphagnum. 

La porción perenne erguida del gametofito, el 
gametóforo, se diferencia en caulidio y filidios 
(Fig. 58). El crecimiento terminal del caulidio se 


Subclase Sphagnobrya 


Figura 59 Sphagnum subsecundum. (A) Sección longitudinal a través del ápice de un gametóforo que lleva 
el primordio de una ramificación lateral. (B) Sección transversal de una ramificación lateral de un 


gametóforo. 


debe a una célula apical con tres caras cortantes 
(Fig. 59A). Cada segmento cortado por la célula 
apical da lugar finalmente a un solo filidio y a la 
porción subtendida del tallo. Cuando se forman 
por primera vez, los filidios se encuentran en 
tres filas verticales, que corresponden a las tres 
caras cortantes de la célula apical, pero el 
crecimiento del caulidio pronto desplaza esta 
disposición de tres filas. Un joven primordio fo- 
liar crece por medio de una célula apical con dos 
caras cortantes que cortan alternadamente seg- 
mentos a la derecha y a la izquierda (Fig. 60A). 
La maduración de las células derivadas de los 
segmentos a veces da lugar a un filidio en el que 
todas las células son iguales, pero más a menudo 
da lugar a un filidio con dos tipos de células. En 
los filidios de este último tipo, cada célula de un 
filidio joven se divide asimétricamente en una 
pequeña célula, que se encuentra hacia el mar- 
gen del filidio, y una célula grande (Fig. 60C). La 
gran célula hija se divide entonces asimétrica- 
mente en una gran célula y una pequeña célula 
que se encuentra hacia el ápice del filidio. Las 


dos células pequeñas formadas por estas divisio- 
nes maduran en células largas y estrechas que 
permanecen vivas y que contienen cloroplastos. 
La tercera célula se agranda en todas las direc- 
ciones y desarrolla espesores espirales en sus pa- 
redes (Fig. 60D-F). Su protoplasto desaparece 
después de la ampliación y después de que se 
desarrollaron grandes poros circulares en las pa- 
redes. Las células verdes fotosintéticas y hialinas 
tienen una disposición reticular regular con 
respecto a las demás en el filidio maduro. Las 
células hialinas del filidio y células similares en 
la corteza del caulidio juegan un papel impor- 
tante en la absorción y retención de agua. Los 
filidios de Sphagnum frecuentemente tienen uno 
o más pelos glandulares axilares, pero estos de- 
saparecen cuando los filidios maduran. 

Cada cuarto filidio del caulidio suele tener un 
grupo de tres a ocho ramificaciones laterales en 
su axila. Cerca del ápice del caulidio las ramifica- 
ciones son cortas y densamente apretadas en una 
cabeza compacta. Más abajo en el caulidio están 
en mechones. En muchos casos, especialmente 


87 


Capítulo 5 


Clase Musci 


Figura 60 Desarrollo del filidio de Sohagnum subsecundum. (A-B) Vistas de la superficie de un filidio 
muy joven y otro ligeramente más viejo. (C-E) Vistas de la superficie de filidios en sucesivas etapas 
de desarrollo. (F) Sección transversal de la porción de una hoja madura. 


cuando la planta no crece sumergida, las ramifi- 
caciones que componen un mechón son de dos 
tipos, las que son divergentes hacia arriba y las 
que son caídas y están junto al caulidio. Ocasio- 
nalmente una de las ramificaciones de un me- 
chón continúa creciendo hacia arriba hasta la 
misma altura del caulidio principal y se vuelve 
similar a él en su estructura. Estas ramificaciones 
eventualmente se convierten en plantas inde- 
pendientes a través de la muerte progresiva en 
la base de los ejes que las soportan. La propaga- 
ción vegetativa por este método es la razón prin- 
cipal del gran número de individuos en cual- 
quier estación donde se haya establecido Sphag- 
num. 

El caulidio se diferencia internamente en un 
cilindro central y una capa envainante, la corte- 
za. Cuando se forma por primera vez, la corteza 
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no pasa de tener una sola célula de espesor. Más 
tarde, la corteza del eje principal pasa a tener de 
cuatro a cinco células de espesor, y, a medida 
que las células maduran, pueden desarrollar pa- 
redes espirales engrosadas similares a las de las 
células hialinas del filidio. La corteza de las 
ramas laterales nunca llega a tener más de una 
célula de espesor (Fig. 59B). Las células hacia el 
exterior de un cilindro central son de paredes 
gruesas; las del interior pueden ser de paredes 
finas o gruesas. 

Los gametóforos maduros no tienen rizoides 
y toda la captación de agua es por absorción di- 
recta. El movimiento ascendente del agua hacia 
el ápice de un caulidio es a través de la corteza 
en las especies en las que las células corticales 
tienen poros y paredes espirales engrosadas. En 
las especies sin tales células corticales, el movi- 
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Figura 61 Sphagnum subsecundum. (A-F) Etapas en el desarrollo de los anteridios. (G-M) Etapas 


en el desarrollo de los arquegonios. 


miento ascendente del agua es por capilaridad y 
en el sistema de ramas colgantes en forma de 
mecha se viste el caulidio. Prueba de ello es la 
falta de movimiento de agua cuando los tallos de 
tales especies están despojados de sus ramas pe- 
ro tienen sus extremos inferiores en el agua. 
Según la especie, Sphagnum es heterotálico u 
homotálico. Los órganos sexuales se soportan en 
cortas ramas laterales insertadas cerca del ápice 
del gametóforo. Las ramas anteridiales son fusi- 
formes y los filidios en tres filas. A menudo se 
distinguen de otras ramas por su color rojizo, 
morado o marrón. También se insertan ramas ar- 
quegoniales justo debajo del ápice del caulidio. 
Son más o menos globosas y a veces son de color 
amarillento a marrón rojizo (Bryan, 1915). En el 
Medio Oeste los órganos sexuales comienzan a 
desarrollarse en otoño, pero no están maduros y 
la fertilización no se produce hasta la primavera 


siguiente. 

Los anteridios se producen en sucesión acró- 
peta y en las axilas de los filidios de una rama 
anteridial. El primordio anteridial es una célula 
superficial del caulidio. Aunque no se ha demos- 
trado más allá de toda duda, parece haber bue- 
nas razones para creer que los primordios de los 
anteridios y de los filidios son homólogos. Las 
sucesivas divisiones transversales de un primor- 
dio antediridial dan como resultado un filamen- 
to de unas pocas células. A medida que continúa 
el crecimiento del filamento, la célula terminal 
funciona como una célula apical con dos caras 
cortantes (Fig. 614). Después de que el joven an- 
teridio ha llegado a tener de 12 a 15 células de al- 
tura, hay dos divisiones verticales sucesivas en 
cada uno de los últimos dos a cinco células deri- 
vadas de la célula apical (Fig. 61B-D). Estas divi- 
siones son similares a las de los anteridios de los 
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Jungermamniales (Melin, 1915); es decir, una di- 
visión vertical diagonal asimétrica divide cada 
célula en un primordio parietal y una célula her- 
mana mayor que pronto se divide verticalmente 
en un primordio parietal y una célula androgo- 
nial primaria. Así, el cuerpo de un joven anteri- 
dio consiste en dos a cinco células androgoniales 
primarias rodeadas por una capa de primordios 
parietales. Uno de estos primordios parietales es 
la vieja célula apical. El desarrollo ulterior del 
anteridio consiste en una división y redivisión 
de las células androgoniales, con divisiones 
compensatorias en la capa parietal (Fig. 61E-F). 
También puede haber una división vertical de 
las células pedunculares para formar un pedún- 
culo de dos células de ancho. Los anterozoides 
tienen dos flagelos de igual longitud y una es- 
tructura muy parecida a la de las Hepaticae 
(Muúhldorf, 1930). 

Los arquegonios nacen en el ápice de una ra- 
ma arquegonial. Típicamente hay tres de ellos, 
un arquegonio primario formado a partir de la 
célula apical de la rama, y dos arquegonios 
secundarios formados a partir de los dos últimos 
segmentos cortados por la célula apical. El pri- 
mer paso en el desarrollo del arquegonio es la 
producción de un corto filamento de células (Fig. 
61G-H). En el arquegonio primario esto puede 
hacerse mediante divisiones transversales suce- 
sivas, O la célula terminal del filamento puede 
funcionar como una célula apical con dos caras 
cortantes (Bryan, 1915). No hay diferenciación 
de una célula apical en la formación de un arque- 
gonio secundario. Noimporta cuán desarrollado 
esté, después de que el filamento tenga de cuatro 
a seis células de longitud, hay una división verti- 
cal de la célula terminal para formar tres primor- 
dios parietales y una célula axial. La división 
transversal de la célula axial produce un primor- 
dio tectriz y una célula central (Fig. 611). Como 
en los arquegonios de otras briofitas, la célula 
central se divide transversalmente en una célula 
primaria del canal y una célula primaria del 
vientre (Fig. 61)). La célula primaria del canal 
finalmente da lugar a una fila de ocho o nueve 
células del canal (Fig. 61K-L). Más tarde en el 
desarrollo del arquegonio, se produce una divi- 
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sión transversal de la célula primaria del vientre 
en dos células de aproximadamente el mismo 
tamaño—la célula canal del vientre y el óvulo 
(Bryan, 1915; Melin, 1916). También se produce 
la habitual desintegración de las células canal y 
de la célula canal del vientre en una fase tardía 
del desarrollo del arquegonio, pero el núcleo de 
la célula canal del vientre puede persistir hasta 
justo antes de la fecundación (Fig. 61M). La por- 
ción de la pared del arquegonio se deriva de la 
célula primaria tectriz y de los tres primordios 
de la pared. El arquegonio maduro no tiene una 
diferenciación bien marcada entre el cuello y el 
vientre. El vientre y la parte inferior del cuello 
tienen dos o tres células de espesor. La parte su- 
perior del cuello no tiene más que una célula de 
grosor. La porción terminal del cuello se deriva 
de la célula primaria tectriz, pero esta porción 
tectriz no está bien diferenciada como en los ar- 
quegonios de las Hepaticae. 
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Figura 62 Sphagnum recurvum. Sección longitudinal 
del esporofito y el tejido gametofítico circundante. 
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Figura 62 Sphagnum cymbifolium. Etapas en el desarrollo del protonema. 
[Redibujado de Múller en Rhuland (1924).] 


Normalmente el cigoto se forma por la unión 
de un óvulo y un anterozoide, pero en ciertas 
condiciones puede haber una unión gamética de 
óvulo y célula canal del vientre (Bryan, 1920a). 
La primera división del cigoto es transversal y la 
división transversal continúa hasta que el em- 
brión es un filamento de 5 a 12 células de longi- 
tud (Bryan, 1920). La mitad superior del filamen- 
to se convierte en la cápsula de un esporofito 
maduro; la porción submedia se convierte en el 
pie y la seta; y la porción más baja se convierte 
en un haustorio que se oblitera a medida que el 
esporofito se acerca a la madurez. Cada célula de 
la porción destinada a convertirse en la cápsula 
sufre dos divisiones verticales sucesivas. La divi- 
sión periclinal en cada nivel de cuatro células 
formadas de esta manera resulta en la diferen- 
ciación del endotecio y el anfitecio. La división y 
redivisión del endotecio produce la cúpula de 
células estériles (la columela) en el centro de la 
cápsula. La división periclinal del anfitecio lo 
divide en una capa externa estéril y una capa in- 
terna fértil (el arquesporio), ambas sobre la parte 
superior de la columela. El arquesporio da lugar 
a una capa esporógena de dos a cuatro células de 
espesor, después de lo cual cada célula esporó- 
gena se divide meióticamente en cuatro esporas 


(Melin, 1915). La capa estéril exterior formada 
por la división del anfitecio se convierte en tres 
o cuatro células de espesor (Fig. 62). La capa pa- 
rietal estéril así formada es un tejido homogé- 
neo, excepto por la división de ciertas células su- 
perficiales en un par de células guarda que care- 
cen de la apertura estomática habitual. Todas las 
células parietales contienen cloroplastos hasta 
que la cápsula está casi madura (Bold, 1940; 
Campbell, 1895). Por lo tanto, el esporofito no 
depende totalmente del gametofito para los car- 
bohidratos. En las etapas posteriores del desa- 
rrollo de la cápsula se produce la diferenciación 
de un anillo transversal en la parte superior de 
la pared que delimita la tapadera (opérculo) de 
la cápsula. Al mismo tiempo, se produce un pro- 
nunciado engrosamiento de las paredes de otras 
células superficiales de la cubierta. 

La maduración de los esporofitos en el norte 
de los Estados Unidos, como lo demuestra el 
color negro de las cápsulas, se completa en pleno 
verano. Los esporofitos son producidos regular- 
mente por Sphagnum, pero raramente se encuen- 
tran en la abundancia típica de otros musgos. Es- 
to se debe a que los esporofitos y las estructuras 
asociadas se marchitan y pasan desapercibidos 
inmediatamente después de la eliminación de 
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las esporas. Así, uno encuentra frecuentemente 
que no hay esporofitos evidentes cuando uno re- 
gresa a un grupo de Sphagnum donde numerosos 
esporofitos fueron observados la semana ante- 
rior. 

El desarrollo del esporofito va acompañado 
de una diferenciación de la porción subtendida 
del gametóforo en un pedúnculo sin filidios—el 
pseudópodo. Este permanece relativamente cor- 
to hasta que el esporofito está maduro, después 
de lo cual se alarga rápidamente y empuja al es- 
porofito por encima de los filidios en la cima del 
gametóforo. Hay una dehiscencia explosiva de 
la cápsula, que puede lanzar el opérculo y las es- 
poras varias pulgadas hacia arriba. La dehiscen- 
cia explosiva se debe a la presión del aire desa- 
rrollada en la cavidad que contiene las esporas 
(Nawaschin, 1897). 

Las esporas germinan inmediatamente des- 
pués de ser expulsadas si las condiciones para la 
germinación son favorables, pero pueden per- 
manecer viables durante al menos seis meses 
(Bold, 1948). Una espora germinante primero da 
lugar a un corto filamento de unas pocas células 
(Fig. 63A). Tarde o temprano la célula terminal 
del filamento se divide en diagonal para formar 
una célula apical con dos caras cortantes latera- 
les que forman alternadamente segmentos a la 
derecha y a la izquierda (Fig. 63B). La lámina 
plana (protonema) así formada es de una célula 
de espesor. La célula apical pronto pierde su pre- 
dominio como región meristemática del proto- 
nema, y las etapas posteriores de crecimiento se 
limitan en gran medida a las regiones localiza- 
das en el margen del protonema (Bold, 1948; 
Rhuland, 1924). Esto da como resultado una 
lámina con lóbulos irregulares, todavía de una 
célula de espesor, en la que las células hacia el 
extremo posterior pueden dar lugar a rizoides 
multicelulares (Fig. 63C-D). Cualquier célula 
marginal puede producir un filamento que, a su 
vez, puede convertirse en un protonema taloso. 
Como consecuencia, puede producirse una con- 
siderable multiplicación vegetativa de la etapa 
protonémica talosa (Rhuland, 1924). 

Las ramas foliosas erguidas (gametóforos) se 
producen a partir de células marginales cerca de 
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la base del protonema. A diferencia de otros 
musgos, sólo un gametóforo se forma por un 
protonema. En el gametóforo se diferencia una 
célula apical con tres caras laterales y cada célula 
derivada de la célula apical se desarrolla para 
formar un filidio y una porción del caulidio. En 
las especies con filidios compuestos por dos 
tipos de células, la formación de filidios con dos 
tipos de células no comienza hasta que se han 
producido cuatro o cinco filidios (Bold, 1948). 


Subclase Andreaeobrya. Los musgos de granito 
(Andreaeobrya) tienen algunos rasgos caracte- 
rísticos de Eubrya y otros que son característicos 
de Sphagnobrya. Los gametóforos tienen una es- 
tructura vegetativa similar a la de Eubrya. Al 
igual que en Eubrya, el tejido esporógeno de un 
esporofito se deriva del endotecio, pero en An- 
dreaeobrya se extiende completamente por enci- 
ma de la columela. Los esporofitos maduros son 
como los de Sphagnobrya al elevarse por encima 
del gametóforo por medio de un pseudópodo. El 
único carácter único de Andreaeobrya es la de- 
hiscencia longitudinal de la cápsula en cuatro 
valvas. 

Esta subclase contiene una sola orden (los 
Andreaeales) con una sola familia (las Andreae- 
aceae) en la que sólo hay dos géneros, Andreaea 
y Neuroloma. El primero tiene alrededor de 120 
especies, el segundo una sola especie. 

Andreaea es un género de pequeños musgos 
de color marrón oscuro a negruzco que crecen 
exclusivamente en rocas silíceas. Normalmente 
se restringe a regiones de clima frío y crece en re- 
giones árticas o en las cimas de altas montañas. 

La estructura general de un gametóforo es co- 
mo en Eubrya. El caulidio crece postrado alo lar- 
go de la superficie de una roca y con una ramifi- 
cación simpodial en el cual una bifurcación crece 
más fuertemente que la otra (Fig. 64A). El cauli- 
dio lleva numerosos rizoides, y éstos son cilín- 
dricos o laminares, según crezcan en las grietas 
de la roca o en su superficie. No existe la diferen- 
ciación interna en la corteza y la hebra conduc- 
tora central que se encuentra en los caulidios de 
algunos otros musgos, pero puede haber dife- 
rencias en la estructura de las paredes de las cé- 
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Figura 64 Andreaea rupestris. (A) Gametóforo con esporofitos maduros e inmaduros. (B) 
Sección longitudinal a través del ápice de una planta masculina portadora de anteridios. 


(C) Arquegonios. 


lulas profundas y superficiales (Lorch, 1931). El 
crecimiento terminal del caulidio se produce por 
medio de una célula apical, y los filidios se for- 
man en tres filas que corresponden a las tres 
caras cortantes de la célula apical (Pottier, 1921). 
Algunas especies tienen filidios de una sola célu- 
la de espesor; otras tienen el eje longitudinal me- 
dio del filidio diferenciado en una costa media 
de más de una célula de espesor (Pottier, 1921). 

Los gametóforos suelen ser homotálicos y tie- 
nen anteridios y arquegonios en grupos termina- 
les en ramas separadas. Hasta donde se sabe, el 
desarrollo de los órganos sexuales es similar al 
de otros Musci (Kúhn,1870). Los anteridios tie- 
nen un cuerpo elipsoidal subtendido por un lar- 
go pedúnculo de una o dos células de ancho (Fig. 
64B). Los arquegonios tienen un pedúnculo cor- 
to y un cuello largo (Fig. 64C). 

El vientre del arquegonio aumenta algo de 
grosor después de la fertilización y se convierte 


en una caliptra que rodea al esporofito hasta que 
está casi maduro. Andreaea es similar a Sphagnum 
en que hay una diferenciación de un pseudópo- 
do en el ápice del gametofito (Fig. 65C). 

La primera división de un cigoto es trans- 
versal (Waldner, 1887). La célula hija hipobasal 
da lugar a una masa de células dispuestas irre- 
gularmente que es de naturaleza haustórica (Fig. 
65A). La célula hija epibasal funciona como una 
célula apical con dos caras cortantes. Cada seg- 
mento de una célula apical se divide vertical- 
mente. La célula hija externa es una célula inicial 
del anfitecio, y la célula hija interna es una célula 
inicial del endotecio. Los primordios (células 
iniciales) del anfitecio se convierten en la pared 
de la cápsula que finalmente pasa a tener de tres 
a ocho células de espesor (Fig. 65B). La mayoría 
de las células superficiales de la pared desarro- 
llan una pared gruesa; pero hay cuatro franjas 
verticales de células, las futuras líneas de dehis- 
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Figura 65 Andreaea rupestris. (A) Sección longitudinal a través de un embrión. (B) Sección 
longitudinal semidiagramática a través de la cápsula de un esporofito casi maduro. (C) Sec- 
ción longitudinal a través de un esporofito maduro y mostrando la elongación del pseudópo- 
do en el ápice del gametóforo. 


cencia, que permanecen pequeñas y de paredes 
finas. La división periclinal de los primordios 
endoteciales da como resultado una capa fértil 
externa —el arquesporio—y una capa estéril in- 
terna—el primordio de la columela. El arques- 
porio es una capa cupulada que eventualmente 
se convierte en una capa esporógena de dos cé- 
lulas de espesor. Se han observado grandes clo- 
roplastos en células estériles y en esporocitos de 
esporofitos en desarrollo (Bold, 1940). Esto indi- 
ca que, como en otros musgos, el esporofito no 
es totalmente parásito en el gametofito. 

Cuando un esporofito está maduro, el pseu- 
dópodo se alarga y lo empuja por encima de los 
filidios envolventes (Fig. 65C). La dehiscencia de 
una cápsula madura es longitudinal. En la ma- 
yoría de las especies, las cuatro ranuras forma- 
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das por la ruptura de las células parietales de 
paredes delgadas no se extienden hasta el ápice 
de la cápsula (Fig. 64A). Al igual que en la 
Eubrya, hay una apertura y cierre de la pared de 
la cápsula rota en respuesta a los cambios higros- 
cópicos, y se liberan las esporas solo en un mo- 
mento favorable para su dispersión. 

El protoplasto de una espora de Andreaea se 
divide varias veces mientras está dentro de la 
pared esporal. Esto es comparable a la germina- 
ción esporal en ciertas Hepaticae, excepto que en 
Andreaea estas divisiones tienen lugar después 
de que la espora se desprenda. Finalmente se 
produce una ruptura de la capa externa de la pa- 
red esporal (exosporio) y se desarrolla un fila- 
mento corto a partir de una o más células super- 
ficiales de la masa esporal globular expuesta. El 
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filamento llega a tener de tres a cinco células de 
longitud y luego su célula terminal comienza a 
funcionar como una célula apical con una sola 
cara cortante posterior convexa. Hay una gran 
variación en la estructura del protonema resul- 
tante de la actividad de esta célula apical. Puede 
ser una estructura muy ramificada loriforme en 
la que algunas de las ramas más finas funcionan 
como rizoides; o puede ser una lámina foliosa 
bastante similar al protonema de Sphagnum. Los 
protonemas de Andreaea son inusuales por su 
capacidad de entrar en una fase de letargo si las 
condiciones para el crecimiento se vuelven des- 
favorables. La fase protonémica puede desarro- 
llar yemas en cualquier parte, tanto en el centro 
como en el margen. La yema se convierte en una 
masa globosa de 20 a 30 células, y luego una de 
ellas empieza a funcionar como célula apical con 
tres caras cortantes. El crecimiento posterior es 
apical y similar al del ápice de un gametóforo. 


Subclase Eubrya. Los musgos verdaderos (Eu- 
brya) se diferencian de otros Musci en los si- 


guientes aspectos: Los protonemas son casi 
siempre filamentosos y los gametóforos produ- 
cidos por ellos suelen tener filidios con una costa 
media de más de una célula de grosor. Los espo- 
rofitos nunca se elevan por encima del gametó- 
foro por medio de un pseudópodo, pero con 
bastante frecuencia la cápsula se eleva por el 
alargamiento de la seta. El tejido esporógeno de 
una cápsula se deriva del endotecio y no sobre- 
pasa la columela. Las cápsulas maduras suelen 
estar internamente diferenciadas en varios teji- 
dos. No hay uniformidad en el modo de apertu- 
ra de las cápsulas, pero la gran mayoría de los 
géneros tienen la cavidad esporal cubierta por 
un peristoma. 

Existen unos 650 géneros y 14 000 especies. 
Además, se conocen varias especies fósiles. Prác- 
ticamente todos los miembros fósiles de la sub- 
clase encontrados en América del Norte proce- 
den del Cenozoico Inferior (Mioceno) así como 


ninguno de períodos más antiguos que el Cretá- 
cico Superior (Steere, 1946). Lo mismo ocurre en 
otros continentes. 


Figura 66 Gametóforos con y sin esporofitos. (A) Mnium orthorhynchum. (B) Leskea pulvina- 
ta. (C) Phyllogonium fulgens. (D) Cyathophorum bulbosum. [(C-D) Redibujado de Schimper 


(1836-1855).] 
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Figura 67 Amblystegium riparium. Sección longitudinal mediana a través del 
ápice del gametóforo y mostrando la célula apical del caulidio y la célula apical 
de una rama lateral embrionaria. Un filidio de cada lado del caulidio está corta- 


do en diagonal. 


En el caso de los taxones superiores al género, 
los briólogos suelen seguir a Brotherus (1924- 
1925), que reconoce unas 80 familias. Hay menos 
unanimidad a la hora de agrupar las familias en 
órdenes. Por ejemplo, en un sistema basado 
principalmente en caracteres esporofíticos sólo 
se reconocen siete órdenes (Schaffner, 1938; 
Sharp, 1939); mientras que en los sistemas que 
tienen en cuenta tanto los caracteres gametofíti- 
cos como los esporofíticos las familias se han 
agrupado en 14 órdenes (Brotherus, 1924-1925; 
Dixon, 1932). 


Ecología. Los Eubrya se encuentran en abundan- 
cia desde las regiones polares hasta los trópicos, 
dondequiera que haya hábitats adecuados. Pue- 
den crecer en estanques y arroyos, en ciénagas y 
pantanos, en suelos de textura firme o suelta, en 
rocas y acantilados, y como epífitas en troncos 
de árboles o en hojas de ciertas plantas perennes. 
En relación con el agua pueden ser hidrófitas, 
mesófitas o xerófitas. Su crecimiento en hábitats 
aéreos se ve afectado por las condiciones de 
humedad tanto de la atmósfera como del sustra- 
to. Muchos Eubrya crecen vigorosamente con 
luz de intensidad moderada o baja. Las relacio- 
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nes lumínicas localizadas en un hábitat concreto 
pueden no ser tanto un efecto directo de la inten- 
sidad lumínica como deberse a la influencia de 
la luz solar en las condiciones de humedad. Por 
ejemplo, la mayor abundancia de musgos en el 
lado norte de los árboles y en los acantilados y 
bancos orientados al norte suele atribuirse a 
unas condiciones de humedad más favorables 
que a unas intensidades de luz más bajas. La 
concentración de iones de hidrógeno (pH) del 
sustrato es otro factor importante que influye en 
la distribución de los musgos, y los componentes 
de la brioflora de las rocas calcáreas y silíceas en 
la misma zona geográfica difieren notablemente. 
Este factor también puede afectar a la distribu- 
ción de los musgos epífitos. Así pues, las dife- 
rencias entre las floras de musgo en la corteza de 
las coníferas y de las caducifolias se correlacio- 
nan con la mayor acidez de la corteza de las coní- 
feras. 

La colonización de un hábitat adecuado pue- 
de ser rápida o lenta. La colonización del suelo 
desnudo y húmedo, como en un campo recién 
arado o en un banco de tierra expuesto por la 
construcción de una carretera, es rápida y en 
pocas semanas el suelo puede estar cubierto de 
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Figura 68 Funaria hygrometrica. (A) Sección transversal de un gametóforo a nivel de la unión de 
un filidio con el caulidio. (B) El mismo filidio y el mismo caulidio cortados a un nivel ligeramente 
superior. 


una capa de protonemas con gametóforos jóve- 
nes. La colonización de las superficies rocosas es 
lenta. Esto se ha demostrado experimentalmente 
eliminando todos los musgos de una superficie 
rocosa y observando el tiempo necesario para la 
recolonización. En uno de estos experimentos 
hubo muy poca recolonización en cinco años 
(Sharp, 1939). 

Las especies pioneras que colonizan cual- 
quier hábitat pueden ser sucedidas por otras 
especies en el transcurso del tiempo. La corteza 
de los árboles es un hábitat especialmente favo- 
rable para el estudio de la sucesión, ya que pue- 
de hacerse comparando la flora de musgo de los 
árboles jóvenes y viejos que crecen uno al lado 
del otro en el mismo entorno. Algunos estudios 
sobre los árboles del este de Estados Unidos 
pueden citarse como representativos de este 
método de investigación (Billings $: Drew, 1938; 
Cain € Penfound, 1938; Phillips, 1951; Sharp, 
1939). En general, estos estudios muestran que 
las especies pioneras desaparecen tarde o tem- 
prano después de ser sucedidas por otros mus- 
gos. 


Estructura vegetativa del gametóforo. Los gametó- 
foros en Eubrya se diferencian en dos partes, un 


protonema postrado y gametóforos verticales. 
Salvo en unos pocos géneros, el protonema es 
una estructura transitoria, y la planta adulta 
consta únicamente de gametóforos persistentes. 
El gametóforo puede estar ramificado o no; con 
todas las ramas erectas, o con algunas de ellas 
erectas y otras postradas. En este último caso, las 
ramas postradas pueden crecer por encima o por 
debajo de la superficie del sustrato. 

Los gametóforos se diferencian en caulidio y 
filidios (Fig. 66). Los filidios jóvenes en el ápice 
del caulidio están dispuestas de manera defini- 
da. Normalmente, la disposición está directa- 
mente correlacionada con el número de caras 
cortantes de la célula apical del caulidio. La ma- 
yoría de los géneros tienen una célula apical con 
tres caras cortantes, los filidios jóvenes están dis- 
puestas en espiral en tres filas verticales. Los fili- 
dios maduros, por detrás del ápice, pueden no 
estar definidamente dispuestas debido a las tor- 
siones y desplazamientos que aparecen durante 
la maduración del caulidio. Las ramas erectas de 
unos pocos géneros, incluyendo Phyllogonium 
(Fig. 66C), tienen una célula apical con dos caras 
cortantes, pero las ramas postradas de estos gé- 
neros generalmente tienen células apicales con 
tres caras cortantes. Aquí los filidios de las ramas 
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Figura 69 Sección transversal de un filidio de Polytrichum juniperum. 


erectas están en dos filas verticales, y esta dispo- 
sición suele persistir en las partes más antiguas 
del caulidio. Sin embargo, los caulidios con los 
filidios jóvenes en tres filas pueden tener lo que 
parece ser una disposición en dos hileras de los 
filidios más viejos. Esta simetría bilateral suele 
deberse a una flexión asimétrica de los filidios, 
de modo que el brote está claramente aplanado. 
Muchos de los musgos rastreros que crecen en 
los troncos de los árboles tienen caulidios de este 
tipo. El aplanamiento del brote también puede 
deberse a que los filidios de dos filas verticales 
se hacen grandes, mientras que las de la tercera 
fila siguen siendo pequeñas. Los musgos de este 
tipo, como Cyathophorum (Fig. 66D), tienen un 
parecido superficial con los Jungermanniales 
acróginos. 

Cuando la célula apical es trilateral, los seg- 
mentos se cortan en secuencia regular desde las 
tres caras de corte. La primera división de un 
segmento es periclinal (Fig. 67). La célula hija in- 
terna contribuye a la porción interna del cauli- 
dio; la célula hija externa se convierte en un fili- 
dio y en la porción externa subyacente del cauli- 
dio (Lorch, 1931; Rhuland, 1924). 

La primera división de la célula hija exterior 
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es aproximadamente perpendicular al plano de 
división precedente. La célula hija superior así 
formada se convierte en un filidio; la célula hija 
inferior da lugar a la porción cortical del cau- 
lidio. Muy pronto en el desarrollo de un filidio 
se establece una célula apical cuyas dos caras 
cortantes cortan alternadamente segmentos a la 
derecha y a la izquierda. El filidio resultante 
puede tener una sola célula de grosor, pero lo 
más frecuente es que la parte axial se diferencie 
en una costa media de más de una célula de 
grosor (Fig. 68B). En algunos géneros la costa 
media se extiende sólo parcialmente hasta el 
ápice del filidio; en otros géneros se extiende 
hasta el ápice del limbo; en otros géneros conti- 
núa como una proyección apical más allá del 
limbo. Las costas medias, cuando están presen- 
tes, están siempre compuestas por células alar- 
gadas en las que las paredes suelen estar visible- 
mente engrosadas. Los filidios con costa media 
tienen los cloroplastos restringidos a la porción 
laminar de una célula de espesor. Algunos fili- 
dios tienen un tejido fotosintético suplementario 
de lamelas longitudinales que nacen principal- 
mente en la región de la costa media. Estas la- 
melas suelen tener varias células de altura y una 
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Figura 70 Amblystegium riparium. (A-D) Secciones verticales de un caulidio que muestran los primor- 
dios ramuares en sección longitudinal. (E) Lo mismo con un primordio ramular en sección transversal. 


de grosor (Fig. 69). Las diferencias en la estructu- 
ra de la costa media y en la estructura de las cé- 
lulas en el margen de un limbo, junto con las 
diferencias en la concavidad del limbo y el grado 
de torsión del mismo, son de gran importancia 
taxonómica. Por ello, el sistemático guarda fili- 
dios montados junto con su material de herbario. 

Los filidios que nacen en diferentes partes del 
gametóforo también pueden ser diferentes entre 
sí. Las que nacen en las ramas postradas y en la 
parte inferior de las ramas erectas suelen tener 
forma de escamas, son casi incoloras y de cons- 
trucción más sencilla que las de la parte superior 
de una rama erecta. Los filidios periqueciales 
inmediatamente próximas a los órganos sexua- 
les también pueden ser diferentes en tamaño y 
forma de los filidios foliosos situadas más abajo 
en el caulidio. Sin embargo, al descender por el 
caulidio, la transición de los filidios periquecia- 
les a las foliosas es gradual, no abrupta. 

Un caulidio maduro de un musgo está dife- 
renciado en cilindro central, corteza y epidermis. 
Las células del cilindro central son verticalmente 
alargadas, son de menor diámetro que las de la 
corteza y tienen paredes muy engrosadas o rela- 
tivamente finas (Fig. 68). En la mayoría de los 
casos, el cilindro central es un tejido bastante 
uniforme, excepto por las diferencias en el gro- 
sor de las paredes. En ciertos musgos, como 
Polytrichum (Tansley 6 Chick, 1901), la porción 
axial del cilindro central contiene células de pa- 
redes gruesas con protoplastos vivos (esterei- 
das) y células vacías de paredes finas (hidroi- 


des) entremezcladas entre sí. La parte exterior de 
estos cilindros está formada por una vaina in- 
completa, parecida al periciclo, de células vivas 
de paredes finas. 

Las células corticales de las partes jóvenes de 
un caulidio suelen contener cloroplastos; las de 
las partes más antiguas del caulidio carecen de 
ellos. Una corteza completamente madura suele 
pasar de células de paredes gruesas en el exte- 
rior a células de paredes finas junto al cilindro 
central. En los musgos cuyos filidios tienen costa 
media, la corteza suele contener “rastros folia- 
res” que van en diagonal desde los filidios hasta 
el cilindro central. Estos rastros pueden tener 
una estructura homogénea o estar diferenciados 
en estereidas e hidroides. La epidermis puede 
tener una O varias células de espesor y tener 
paredes gruesas o finas. Nunca hay una diferen- 
ciación de células guarda en la epidermis. 

Aunque es de naturaleza gametofítica, el cau- 
lidio del musgo tiene una diferenciación interna 
comparable a la del caulidio de los esporofitos 
de las plantas vasculares. Esta semejanza ha lle- 
vado a suponer que la conducción del agua por 
el caulidio de un musgo se realiza a través del 
cilindro central y que los hidroides, cuando 
están presentes, son elementos especiales de 
conducción del agua. Investigaciones posterio- 
res parecen demostrar que, independientemente 
de si un musgo crece en un hábitat húmedo, mo- 
jado o seco, sólo una cantidad relativamente pe- 
queña de agua sube por el cilindro central (Bo- 
wen, 1933, 1933a, 1933b). La mayor parte del 
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Figura 71 Dimorfismo sexual. (A-B) Buxbaumia aphylla. (A) Gametóforo femenino. (B) Gametóforo mas- 
culino. (C) Buxbaumia indusiata, sección vertical de un gametóforo masculino y mostrando el único ante- 
ridio. (D) Ephemerum serratum, protonema con gametóforos masculinos y femeninos maduros. (E) Mi- 
cromitrium salakanum, filidio de un gametóforo femenino con un gametóforo masculino maduro cre- 
ciendo sobre él. [(A-B) Redibujado de Dening (1935); (C) Redibujado de Goebel (1892); (D) Redibujado 
de Schimper (1836-1855); (E) Redibujado de Fleischer (1902-1904).] 


movimiento ascendente es externo y por medio 
de películas capilares de agua entre los filidios y 
el caulidio. Estos experimentos parecen demos- 
trar que la función principal del tejido central, y 
de la costa media del filidio, es la de un tejido 
mecánico, pero esto ha sido negado por otros 
que sostienen que los tejidos internos de los cau- 
lidios también tienen importancia en la conduc- 
ción del agua (Mágdefrau, 1935). 

Los primordios de las ramas surgen a poca 
distancia del ápice de crecimiento de un cauli- 
dio. Cada primordio es el resultado de la dife- 
renciación de una célula madre superficial en 
una célula apical. La célula así diferenciada se 
encuentra por debajo de un filidio joven, no axi- 
lar a ella (Rhuland, 1924). El desarrollo de una 
rama es idéntico al del ápice del caulidio, la célu- 
la apical va cortando sucesivamente segmentos 
de sus caras cortantes (Fig. 70). 


Multiplicación vegetativa. Cuando los musgos 
crecen en hábitats favorables, suelen formar ma- 
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sas densas producidas por una amplia multipli- 
cación vegetativa. Hay ciertos musgos de amplia 
distribución que nunca se han observado con 
esporofitos y en los que toda la reproducción 
parece ser por propagación vegetativa del game- 
tofito. La multiplicación vegetativa se produce 
de diversas maneras, entre ellas: 

1. Crecimiento Progresivo y Muerte del Gametófo- 
ro. Este método de reproducción asexual tan ca- 
racterístico de las Hepaticae se restringe en gran 
medida a las Eubrya con rizomas postrados que 
soportan ramas erectas. Tras la muerte de la 
rama postrada, cada rama aérea erecta persiste 
como planta independiente. A veces, la separa- 
ción de las ramas erectas de la planta madre se 
debe al desarrollo de una capa de abscisión espe- 
cial. 

2. Gemas. Un gran número de musgos produ- 
cen pequeñas gemas multicelulares. Se forman 
en grupos y en las puntas de los filidios, a lo 
largo de la costa central, a lo largo de los lados 
de las ramas o en el ápice del caulidio. Las gemas 
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Figura 72 Funaria hygrometrica. (A) Sección vertical a través del ápice de un gametóforo masculino fértil. 
(B-J) Etapas en el desarrollo de los anteridios. [(B-C, E, H, J) En sección longitudinal; (D, F-G, I) en sección 


transversal.] 


solitarias pueden formarse en los rizoides, tanto 
en los de los protonemas como en los de los bro- 
tes de los filidios. Las gemas subterráneas de este 
tipo suelen llamarse bulbillos. 

3. Protonemas Primarios. Un protonema que se 
desarrolla a partir de una espora suele formar 
varias gemas. El desarrollo de las gemas en bro- 
tes foliosos, seguido de la muerte del protonema, 
da lugar a varios gametóforos independientes. 
El número de gametóforos también puede au- 
mentar por la multiplicación del estadio de pro- 
tonema. La muerte de las células aquí y allá en 
un protonema da lugar a fragmentos cortos, ca- 
da uno de los cuales puede convertirse en un 
nuevo protonema. 

4. Protonemas Secundarios. Cuando crecen en 
la luz, los rizoides de un brote folioso pueden 
convertirse en protonemas y producir gemas al 
igual que los protonemas de las esporas en ger- 


minación. El desarrollo de las yemas en gametó- 
foros, seguido de la muerte de los rizoides proto- 
némicos, da lugar a nuevos gametóforos inde- 
pendientes. Los protonemas secundarios tam- 
bién pueden desarrollarse a partir de porciones 
heridas del brote folioso. El tejido herido puede 
ser el de un filidio o el de un caulidio. 

5. Aposporia. La herida del tejido esporofítico 
puede dar lugar a la producción de un proto- 
nema. Los gametofitos así desarrollados son de 
origen apospórico, ya que se forman a partir del 
esporofito sin producción de esporas. A pesar de 
que sus células tienen el número diploide de cro- 
mosomas, los protonemas y gametóforos produ- 
cidos de forma apospórica son de aspecto nor- 
mal y con gametos fértiles. La fecundación pue- 
de producirse entre gametos de dos gametóforos 
diploides o entre gametos de un gametóforo 
diploide y otro haploide. Según el origen de los 
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Figura 73 Cyathophorum bulbosum. Etapas en el desarrollo del arquegonio. [Redibujado de Burr 


(1939).] 


gametos, el nuevo esporofito tiene 4n o 3n cro- 
mosomas (Marchal éz Marchal, 1911; Wettstein, 
1923). 


Sexualidad de los gametóforos. Los órganos se- 
xuales nacen de forma terminal en los gametófo- 
ros y casi siempre hay un desarrollo de más de 
uno de ellos en el extremo de una rama. Un ga- 
metóforo puede ser acrocárpico donde los órga- 
nos sexuales nacen de forma terminal en el eje 
principal y sus ramas principales (Fig. 66A), o 
puede ser pleurocárpico donde los órganos se- 
xuales se limitan a los ápices de las ramas latera- 
les cortas (Fig. 66B). Los filidios periqueciales 
contiguas a los órganos sexuales pueden diferir 
un poco de los filidios foliáceos situadas más 
abajo en el caulidio y pueden situarse juntas en 
una “envoltura floral” distinta que es el perique- 
cio. 

Los gametóforos de Eubrya pueden ser ho- 
motálicos o heterotálicos. Las especies homotá- 
licas llevan sus órganos sexuales de diversas 
maneras. Entre ellos destacan: los musgos autoi- 
cos en los que los anteridios y los arquegonios 
nacen en ramas separadas; los musgos paroicos 
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en los que los anteridios y los arquegonios nacen 
en la misma cabeza pero en grupos separados 
que a veces están separados entre sí por filidios 
periqueciales; y los musgos sinoicos en los que 
los anteridios y los arquegonios se entremezclan 
en la misma cabeza. Cuando el protonema que 
une los gametóforos de un musgo autoico ha 
desaparecido, es imposible saber, examinando 
los gametóforos, si el musgo es autoico o hetero- 
tálico. La prueba concluyente del heterotalismo 
sólo puede establecerse mediante el cultivo de 
una especie en cultivos de pedigrí, cada uno 
derivado de una sola espora, para demostrar que 
todos los gametóforos producidos por un proto- 
nema son del mismo sexo (Brown, 1919). 

Entre los musgos más interesantes se encuen- 
tran los de dimorfismo sexual en los que los 
gametóforos femeninos son notablemente más 
grandes que los masculinos. El más llamativo es 
Buxbaumia aphylla, cuyo protonema verde persis- 
tente lleva gametóforos con poca clorofila. El 
caulidio de un gametóforo femenino tiene algu- 
nos filidios (Fig. 71A) y termina en un solo ar- 
quegonio. Los gametóforos masculinos solo tie- 
nen un filidio, con forma de concha de almeja, 
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Figura 74 Funaria hygrometrica. Diagramas que muestran el desarrollo progresivo en niveles suce- 
sivos por debajo de la célula apical de una cápsula. El endotecio y sus derivados están sombreados; 
las porciones derivadas de cada una de las células anfiteciales están delineadas con una línea 
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que cubre un anteridio (Fig. 71B-C). B. aphylla es 
heterotálica y con determinación genotípica del 
sexo (Dening, 1935). Un número de musgos tro- 
picales marcadamente dimórficos tienen las 
plantas masculinas enanas que generalmente 
crecen en filidios de plantas femeninas (Fleis- 
cher, 1920). En un género de este tipo, Micromi- 
trium, ciertas especies son heterospóricas, las es- 
poras pequeñas producen plantas masculinas 
(Fig. 71E), y las esporas grandes producen plan- 
tas femeninas (Ernst-Schwarzenbach, 1939, 
1944). Las especies homotálicas también pueden 
presentar un dimorfismo de gametóforos. El 
ejemplo más citado es el de Ephemerum serratum, 
un musgo acrocárpico cuyos protonemas son 
persistentes y en el que un solo protonema lleva 
gametóforos masculinos y femeninos maduros 
(Fig. 71D). Los gametóforos masculinos sólo tie- 
nen de tres a cuatro filidios y producen de tres a 
cuatro anteridios. Los gametóforos femeninos 
tienen de seis a doce filidios, algo más grandes 
que las de los gametóforos masculinos, y produ- 
cen dos o tres arquegonios. 


Ontogenia de los órganos sexuales. La producción 
de órganos sexuales al final de una rama, espe- 
cialmente la de anteridios, no es simultánea, y en 
los gametóforos en crecimiento activo todas las 
etapas de desarrollo pueden encontrarse en la 
misma cabeza. En algunos casos, el primer órga- 
no sexual que aparece procede de la célula api- 
cal, y los que se forman posteriormente proce- 
den de segmentos previamente cortados por la 
célula apical. En otros casos esto es muy dudoso. 
Muchos musgos tienen pelos multicelulares (pa- 
ráfisis) entremezclados con los órganos sexua- 
les, especialmente los anteridios (Fig. 72A). Las 
paráfisis pueden tener una o más células de an- 
chura y tener un ápice puntiagudo o globoso. Su 
función no está definitivamente establecida, 
pero no es improbable que el agua retenida entre 
ellos por capilaridad ayude a prevenir la deseca- 
ción indebida. 

El primordio de un anteridio es una célula su- 
perficial en el ápice de un caulidio o rama. Esta 
célula se convierte pronto en una proyección pa- 
pilada, tras lo cual se divide transversalmente. 
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Figura 75 Sección longitudinal de una cápsula inmadura de un esporofito de Funaria hygrometrica. 


La célula hija externa se convierte en todo el an- 
teridio maduro, excepto la parte inferior incrus- 
tada del pedúnculo. La célula exterior se divide 
transversalmente para formar un filamento de 
dos o tres células de longitud y luego la célula 
terminal comienza a funcionar como una célula 
apical con dos caras cortantes (Fig. 72B). La 
célula apical corta de cinco a quince segmentos 
dispuestos regularmente, y los últimos tres o seis 
cortados pueden tener protoplastos mucho más 
densos que los demás. Incluso antes de que la 
célula apical haya dejado de funcionar, un seg- 
mento separado tres o cuatro de ella se divide en 
un plano diagonalmente vertical. Una de las cé- 
lulas hijas es un primordio parietal. La otra célu- 
la es una que se divide en otro primordio parie- 
tal y en una célula androgonial primaria (Fig. 
72C-D). Así, la secuencia de división en los 
segmentos superiores desde la célula apical se 
asemeja a la de las células anteridiales primarias 
de los Jungermanniales (Campbell, 1918; Rhu- 
land, 1924). Todos los segmentos superiores cor- 
tados por la célula apical acaban dividiéndose 
periclinalmente de esta manera. No se sabe si la 
célula apical contribuye sólo a la pared anteri- 
dial, o se divide periclinalmente para formar una 
célula de la pared y una célula androgonial pri- 
maria. En el caso de Funaria parece contribuir 
solo a la porción opercular de la pared (Fig. 72C, 
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E, H). Cada una de las células androgoniales 
primarias se divide y redivide para formar un 
gran número de células madre de los androcitos. 
Estas divisiones se acompañan de divisiones 
compensatorias en la capa parietal (Fig. 72C-H). 
El típico cuerpo claviforme del anteridio de un 
musgo, en contraste con el cuerpo ovoide o glo- 
boso de las hepáticas, resulta del hecho de que 
hay varios elementos superpuestos que dan lu- 
gar al cuerpo de un anteridio. Funaria también se 
diferencia de las Hepaticae en que la división de 
cada célula madre de los androcitos en dos an- 
drocitos no es diagonal (Allen, 1912). La meta- 
morfosis de los androcitos en anterozoides bifla- 
gelados es esencialmente la misma que en Hepa- 
ticae (Allen, 1912, 1917). 

Los anteridios maduros tienen el ápice de la 
pared diferenciado en un opérculo cuyas células 
se distinguen fácilmente por su mayor tamaño, 
paredes más gruesas y contenido más hialino 
(Fig. 72J). El opérculo puede estar formado por 
una, dos o varias células (Goebel, 1898). Como 
ya se ha indicado, parece derivar de la célula 
apical de un anteridio joven. La dehiscencia de 
los anteridios no se produce hasta que se han hu- 
medecido y han absorbido una cantidad consi- 
derable de agua. La ingestión de agua por parte 
de las células de la pared hace que se vuelvan 
más turgentes, y la presión hidrostática resultan- 
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Figura 76 Secciones transversales de esporofitos de Funaria hygrometrica. (A) A través de la parte 
fértil de una cápsula joven. (B-C) A través de la apófisis y el estípite de una cápsula algo más anti- 
gua. 


te del contenido anteridial rompe el opérculo y 
fuerza la salida de la masa de anterozoides. Ex- 
cepto por la falta de opérculo y por su aspecto 
más hialino, los anteridios vacíos se parecen mu- 
cho a los que no han descargado su contenido. 
El desarrollo temprano de un arquegonio 
también es efectuado por una célula apical con 
dos caras cortantes, pero sólo corta de cuatro a 
ocho segmentos (Fig. 73A-D). La división y redi- 
visión de estos segmentos acaba produciendo el 
largo pedúnculo columnar del arquegonio ma- 
duro. Después de haber cortado de cuatro a ocho 
segmentos, la célula apical cambia bruscamente 
de naturaleza y desarrolla tres caras cortantes. 
De cada una de las tres caras sólo se corta un 
segmento (Fig. 73E). Estos tres segmentos son los 
tres primordios periféricos que rodean la célula 
axial (la antigua célula apical). A continuación, 
se produce una división vertical de cada primor- 
dio periférico para dar lugar a los seis primor- 
dios parietales que rodean la célula axial. A dife- 
rencia de la Hepaticae, los primordios parietales 
no se dividen transversalmente para formar una 
hilera de primordios del cuello y una hilera de 


primordios del vientre. Durante el desarrollo 
posterior de un arquegonio, la parte de la pared 
del cuello puede llegar a tener de 40 a 50 células 
de altura (Fig. 731-K). 

Coincidiendo con la formación de los primor- 
dios parietales hay una división transversal de la 
célula axial en una célula tectriz primaria y una 
célula central (Fig. 73E). La célula central pronto 
se divide transversalmente en una célula prima- 
ria del canal y una célula del vientre (Fig. 73G). 
En los géneros en los que se ha estudiado con 
mayor detalle el desarrollo arquegonial (Bryan, 
1917; Burr, 1939; Holferty, 1904), el cuello de un 
arquegonio tiene un doble origen. La parte supe- 
rior del mismo se deriva de segmentos cortados 
de la célula tectriz primaria. Los segmentos cor- 
tados lateralmente de la célula tectriz primaria 
contribuyen a la capa parietal del cuello; los 
cortados posteriormente a ella contribuyen a la 
fila de células del canal del cuello. La porción 
mediana e inferior del cuello contiene las células 
del canal del cuello originarias de la célula pri- 
maria del canal, y la porción parietal que las 
rodea es producida por los primordios parieta- 
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les. Durante las últimas fases del desarrollo de 
un arquegonio se produce la habitual división 
de la célula del vientre en una célula del canal 
del vientre y un óvulo. A continuación, se pro- 
duce la habitual desintegración de las células del 
canal del cuello y de la célula del canal del vien- 
tre. 

Los arquegonios anormales son frecuentes en 
Eubrya, y no es raro encontrar arquegonios en 
los que las células del cuello, del vientre o inclu- 
so del pedúnculo se dividen y redividen para 
formar una masa que se asemeja a las células 
androgoniales. Ya se ha señalado la importancia 
filogenética de este hecho (p. 7). 

La fecundación se efectúa por medio del 
agua. Todo lo que se necesita en los musgos pa- 
roicos y sinoicos es una película de agua entre 
los anteridios y los arquegonios. En los musgos 
autoicos y heterotálicos, por lo general, el agua 
transporta los anterozoides a las proximidades 
de los arquegonios. Esto puede llevarse a cabo 
por medio de las gotas de lluvia que salpican de 
las cabezas que contienen anteridios a las que 
tienen arquegonios, o por medio del agua que 
contiene anterozoides que baja a las ramas ar- 
quegoniales. En el caso de un musgo que crece 
en una superficie rocosa vertical se ha demostra- 
do que los anterozoides fueron transportados de 
2 a 3 pies (Burr, 1939). En cualquier caso, la en- 
trada de anterozoides en un arquegonio respon- 
de a estímulos químicos (Ákerman, 1915). La 
cariogamia se produce poco después de la unión 
gamética y, en el caso de Funaria (Beardsley, 
1931), puede completarse en 10 horas. 


El embrión. El desarrollo de un esporofito co- 
mienza con un agrandamiento del cigoto y una 
división transversal del mismo. La célula hija 
epibasal, mediante dos divisiones diagonales su- 
cesivas, diferencia una célula apical con dos 
caras cortantes. La célula hija hipobasal da lugar 
a una célula apical de forma similar. Los embrio- 
nes jóvenes de Eubrya difieren de los de casi 
todas las demás Bryophyta en esta formación de 
dos puntos de crecimiento. La célula apical su- 
perior corta alternadamente muchos segmentos 
a derecha e izquierda. Estos dan lugar finalmen- 
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te a la cápsula y a la mayor parte de la seta. Los 
segmentos de la célula apical inferior producen 
finalmente el pie y la porción inferior de la seta. 

Se ha demostrado que un número considera- 
ble de géneros contienen cloroplastos desde el 
momento en que un embrión consta de unas 
pocas células hasta que es maduro (Bold, 1940). 
La presencia de almidón en estos cloroplastos 
demuestra que la fotosíntesis comienza al prin- 
cipio del desarrollo de un esporofito y continúa 
durante todo el desarrollo posterior. Sin embar- 
go, es imposible estimar hasta qué punto un es- 
porofito es independiente del gametofito con 
respecto a los fotosintatos necesarios. 

El joven embrión es largo y delgado. Su extre- 
mo inferior se introduce en el pedúnculo del ar- 
quegonio y en el ápice del gametóforo. El creci- 
miento temprano del embrión va acompañado 
de un agrandamiento del arquegonio que lo ro- 
dea, ahora conocido como caliptra. Más adelan- 
te, un crecimiento y una elongación más rápidos 
del esporofito embrionario provocan una ruptu- 
ra transversal de la caliptra, y la parte superior 
cortada de la caliptra permanece posada sobre el 
ápice del esporofito hasta que su cápsula está 
casi madura. En Eubrya, a diferencia de otros 
musgos, el ápice del gametóforo no se convierte 
en un pseudópodo. Los esporofitos de la mayo- 
ría de los géneros se parecen a los de Jungerman- 
niales en la formación de una larga seta que ele- 
va la cápsula por encima de los filidios envol- 
ventes del gametóforo. En Eubrya, el alarga- 
miento de la seta es gradual, en lugar de repen- 
tino y cuando la cápsula está casi madura como 
en los Jungermamniales. Las setas de Eubrya sue- 
len tener un filamento central bien definido. En 
general, se supone que la función principal del 
filamento es la conducción de materiales alimen- 
ticios a la cápsula en desarrollo, pero no se ha 
demostrado experimentalmente. Es posible que 
el filamento central de una seta sea similar al 
filamento central de un gametóforo folioso en el 
sentido de que funciona principalmente como 
tejido mecánico. 


Desarrollo de la cápsula. La cápsula de un esporo- 
fito deriva de segmentos cortados alternada- 
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Figura 77 Funaria hygrometrica. Secciones transversales a través de la porción opercular de la 
cápsula en niveles sucesivamente inferiores. Los núcleos están dibujados en las células de la 
columela; las células del endostoma y del exostoma están sombreadas. 


mente a derecha e izquierda por la célula apical 
en el ápice de un embrión. La primera división 
de un segmento es vertical. Una sección trans- 
versal del ápice de un esporofito en esta fase de 
desarrollo muestra cuatro células dispuestas de 
forma cuadrangular, ya que dos segmentos divi- 
didos verticalmente están enfrentados entre sí 
(Fig. 74A). En la mayoría de los géneros esto va 
seguido de una división vertical de cada una de 
las cuatro células (Blomquist €: Robertson, 1941; 
Burr, 1939; Evans € Hooker, 1915; Wenderoth, 
1931; Wijk, 1929). Como el plano de división es 
también vertical y perpendicular a una pared 
interna, una célula hija de cada cuadrante es 
aproximadamente triangular cuando se ve en 
sección transversal, y la otra es aproximadamen- 
te rectangular (Fig. 74B). Las ocho células así 
formadas pueden o no estar dispuestas entre sí 
de manera que haya una alternancia regular de 
células triangulares y rectangulares. La división 


periclinal de las cuatro células rectangulares di- 
ferencia un cuadrante simétrico de células endo- 
teciales rodeado por una capa circundante de 
ocho células anfiteciales (Fig. 74C). 

En los géneros en los que se ha seguido con 
detalle la ontogenia de la cápsula (Blomquist éz 
Robertson, 1941; Burr, 1939; Evans € Hooker, 
1913; Wenderoth, 1931), las divisiones celulares 
en el anfitecio y sus derivados siguen un patrón 
muy definido. El anfitecio se divide periclinal- 
mente para formar dos capas concéntricas de 
ocho células de perímetro (Fig. 74D), la interna 
de las cuales se denominará primer anillo. Las 
células de la capa externa al primer anillo se 
dividen anticlinalmente y luego todas las células 
hijas se dividen periclinalmente (Fig. 74E-F). De 
estas dos capas concéntricas de 16 células de pe- 
rímetro, la interior se denominará segundo ani- 
llo. A su vez, las células de la capa externa al se- 
gundo anillo se dividen anticlinal y periclinal- 
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Figura 78 Funaria hygrometrica. Secciones longitudinales a través de la porción opercular de la cápsu- 
la mostrando las sucesivas etapas de desarrollo del peristoma. 


mente para producir dos capas concéntricas de 
32 células de perímetro, la interna de las cuales 
se denominará tercer anillo. Asimismo, la capa 
externa al tercer anillo se divide periclinalmente 
en dos capas concéntricas, la interna el cuarto 
anillo y la externa el quinto anillo. 

Las cuatro células cuadradas del endotecio se 
dividen en una secuencia similar a la que dife- 
rencia el anfitecio y el endotelio (compárense las 
figuras 74B y 74E). Sin embargo, las divisiones 
subsiguientes en el anillo de ocho células corres- 
pondiente al anfitecio tienen una secuencia irre- 
gular en lugar de regular. 

En la gran mayoría de los Eubrya, la parte su- 
perior de la cápsula madura formando el opér- 
culo y el peristoma. Dado que la maduración en 
las porciones operculares y fértiles de las cápsu- 
las de los musgos operculados es diferente, el 
desarrollo en las dos regiones se discutirá por 
separado. 

El arquesporio de una cápsula es de origen 
endotecial y, con la posible excepción de Archi- 
dium (Leitgeb, 1880), está formado por la capa 
más externa de células derivadas del endotecio. 
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Algunos géneros, como Polytrichum, tienen un 
arquesporio que se extiende hasta la base de la 
cápsula. Otros géneros, como Funaria (Fig. 75), 
no diferencian un arquesporio en la parte infe- 
rior de una cápsula. En estos casos, la parte infe- 
rior de la cápsula es estéril. El arquesporio suele 
convertirse en una capa esporógena de dos 
células de grosor y en la que todas las células 
funcionan como esporocitos. Las células deriva- 
das endoteciales internas al arquesporio se con- 
vierten en la columela. Las células de la columela 
adyacentes al tejido esporógeno permanecen 
pequeñas y maduran hasta formar el saco espo- 
ral interno. El resto de la columela puede estar 
compuesto por grandes células incoloras (Funa- 
ria) o diferenciadas en células fotosintéticas e in- 
coloras (Polytrichum). 

La porción fértil de una cápsula de Funaria se 
utilizará para ilustrar los tejidos maduros del 
primer al quinto anillo derivados del anfitecio. 
En Funaria las células del primer anillo se divi- 
den anticlinalmente para formar una capa de 32 
células de perímetro (Fig. 74G-I). Luego todas las 
células se dividen periclinalmente para formar 
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una capa de cuatro células de espesor. Este teji- 
do, el saco esporal externo, es uno cuyas células 
carecen de cloroplastos (Figs. 75, 76A). El segun- 
do anillo se vuelve de 16 células de perímetro al 
dividirse anticlinalmente (Fig. 74H). Luego las 
células se alargan radialmente, desarrollan clo- 
roplastos y se separan lateralmente por espacios 
intercelulares (Fig. 76A). Finalmente, cada célula 
se divide transversalmente para formar un fila- 
mento de tres o cuatro células (Fig. 75). El tercer 
anillo llega a tener un perímetro de 32 células, 
pero sigue siendo de una célula de espesor. Sus 
células contienen cloroplastos cuando maduran 
(Figs. 75, 76A). El cuarto anillo llega a tener dos 
células de diámetro. Sus células son relativa- 
mente grandes y sin cloroplastos cuando madu- 
ran. Las células del quinto anillo se dividen anti- 
clinalmente y luego maduran en una epidermis. 
Las células epidérmicas maduras tienen las pa- 
redes muy engrosadas, y aquí y allá en la epi- 
dermis hay pares de células guarda que rodean 
un estoma. 

Los Eubrya con la parte superior de una cáp- 
sula que se convierte en opérculo y peristoma 
son musgos estegocárpicos. El número de seg- 
mentos (dientes) que componen el peristoma es 
siempre de cuatro o un múltiplo del mismo y 
puede ser de 4, 8, 16, 32 o 64. Los dientes pueden 
estar compuestos por células enteras o por por- 
ciones engrosadas de las paredes celulares. En 
este último tipo de peristoma puede haber un 
solo juego de dientes, o dos juegos de dientes, 
uno externo al otro. 

Los estudios más detallados sobre el desarro- 
llo del peristoma y el opérculo se han realizado 
en géneros en los que los dientes no están com- 
puestos por células enteras (Bomquist € Robert- 
son, 1941; Evans €: Hooker, 1913). Estos mues- 
tran que el peristoma está formado por el primer 
y segundo anillo derivados del anfitecio. En Fu- 
naria el primer anillo llega a tener 32 células de 
perímetro y constituye la capa peristómica in- 
terna. El segundo anillo llega a tener 16 células 
de perímetro y constituye la capa peristómica 
externa. Las células de las dos capas están orien- 
tadas entre sí de tal manera que una célula peris- 
tómica externa se encuentra fuera de dos células 
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peristómicas internas (Fig. 77H-I). En la madura- 
ción de un peristoma se produce una deposición 
de material parietal adicional en las paredes pe- 
riclinales de las células peristómicas. En Funaria 
un engrosamiento de las paredes periclinales ex- 
ternas de la capa peristómica externa, y un en- 
grosamiento de las paredes periclinales comu- 
nes a las dos capas peristómicas da lugar a un 
peristoma con un doble juego de dientes. (En los 
géneros con el peristoma maduro formado por 
un único conjunto de dientes, el engrosamiento 
de las paredes periclinales se limita a las paredes 
comunes que separan las dos capas peristómi- 
cas). No hay un engrosamiento apreciable de las 
paredes anticlinales de las células del peristoma. 
Esto hace posible una división vertical del 
peristoma a lo largo de las paredes radiales 
(anticlinales) no engrosadas. El número de dien- 
tes que se forman depende del número de célu- 
las de la capa externa del peristoma y, en conse- 
cuencia, a medida que tiene 16 o 32 células de 
perímetro se divide en 16 o 32 dientes. Los géne- 
ros con dientes peristómicos compuestos por cé- 
lulas enteras pueden tener adherencias laterales 
entre las células y así una formación de cuatro u 
ocho dientes. 


Figura 79 Anthoceros fusiformis. Gametofito con es- 
porofitos. 
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Figura 80 Splachnum ovatum. Fases tempranas del desarrollo del protonema a partir de 
esporas sembradas en agar nutritivo. (A-D) Cinco días después de la siembra de las esporas. 
(E) Ocho días después de la siembra. (F) Catorce días después de la siembra y con primordios 
de gametóforos. 


En la porción externa al peristoma del tercer 
al quinto anillo derivado del anfitecio dan lugar 
al opérculo. En Funaria el tercer y cuarto anillo 
se desarrollan conjuntamente formando un teji- 
do de paredes finas de tres células de grosor 
(Figs. 77H-L, 78C). Las células del quinto anillo 
maduran y forman la epidermis del opérculo. 
Las células epidérmicas de la base del opérculo 
se agrandan radialmente para formar un ánulo 
cuyas células más bajas son de paredes finas en 
la madurez (Fig. 78C). Otras células epidérmicas 
son de paredes gruesas. Durante la maduración 
final de una cápsula se produce una desecación 
y arrugamiento de las células operculares de pa- 
redes finas por debajo de la epidermis, y en las 
células de paredes finas de la base del ánulo. 
Esto da lugar a una adhesión muy floja entre el 
opérculo y los tejidos subyacentes. Se ha pensa- 
do que el desprendimiento del opérculo se debe 
a una simple abscisión, pero es más probable que 
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el movimiento higroscópico ascendente del pe- 
ristoma ayude a la abscisión. El desprendimien- 
to del opérculo no da lugar a una exposición de 
las esporas porque los dientes del peristoma si- 
guen cubriendo la boca del saco esporal. Los 
dientes del peristoma presentan movimientos 
higroscópicos pronunciados. En tiempo seco se 
inclinan hacia fuera y hacen posible la extracción 
de las esporas de la cápsula. En tiempo húmedo 
se doblan hacia abajo sobre el saco esporal de 
una cápsula. Así, el movimiento higroscópico de 
los dientes da lugar a una cápsula abierta en un 
momento favorable para la dispersión de las 
esporas por el viento, y a una cerrada en un 
momento desfavorable para la dispersión de las 
esporas. Aunque el principio anterior de apertu- 
ra y cierre se aplica a todos los musgos estego- 
cárpicos, hay una variación considerable de un 
género a otro en la forma en que se doblan los 
dientes (Steinbrick, 1897). 
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Figura 81 (A-G) Splachnum ovatum. (A-E) Etapas tempranas del desarrollo de los gametóforos (la 
célula apical sombreada). (F) Gametóforo con los dos primeros filidios. (G) Gametóforo con los 
cuatro primeros filidios. (H-J) Gemas (propágulos) en los rizoides de Barbula convoluta. 


Hay algunas Eubrya en las que no se forma 
un peristoma (Fig. 79). En estos musgos cleisto- 
cárpicos la cápsula puede abrirse por división 
transversal, por división longitudinal o por divi- 
sión irregular. En un tiempo se pensó que los gé- 
neros cleistocárpicos estaban relacionados entre 
sí, pero ahora se cree generalmente que la cleis- 
tocarpía ha aparecido en líneas no relacionadas 
entre Eubrya. La ontogenia de los esporofitos de 
los musgos cleistocárpicos es esencialmente la 
misma que la de los musgos estegocárpicos 
(Leitgeb, 1880). En los musgos cleistocárpicos la 
columela puede persistir en la cápsula madura, 
O puede ser reabsorbida durante el desarrollo de 
las esporas, de modo que el centro de la cápsula 
es una cavidad llena de esporas. La condición 
extrema se encuentra en Archidium. En este caso 
solo se diferencia un pequeño número de espo- 
rocitos. Normalmente son cuatro o cinco, pero el 


número puede variar entre uno y siete. Las esca- 
sas pruebas parecen indicar que cualquier célula 
derivada del endotecio puede convertirse en 
esporocito. En cualquier caso, se produce una 
desintegración de todos los derivados endote- 
ciales menos los esporocitos y la cavidad central 
del esporofito globoso se llena de 4 a 28 esporas 
de tamaño inusualmente grande. 


Protonema. La germinación de una espora no 
suele producirse hasta que se desprende de la 
cápsula, pero en algunos géneros excepcionales, 
como en ciertas Hepáticas excepcionales, la es- 
pora se convierte en una estructura multicelular 
antes de desprenderse. Las esporas suelen ger- 
minar inmediatamente después del desprendi- 
miento si las condiciones son favorables. El tiem- 
po que permanecen viables si las condiciones 
son desfavorables varía según la especie. En al- 
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gunas especies no permanecen viables más que 
uno o dos años; en otras son capaces de germinar 
entre ocho y dieciséis años después de la dise- 
minación (Malta, 1922; Meyer, 1941). 

Una espora en germinación aumenta un poco 
de tamaño, rompe la capa exterior de la pared 
esporal (exospora) y luego envía uno o dos tubos 
germinales en los que la pared es continua con la 
capa interior de la pared esporal (endospora). El 
tubo germinal pronto forma una pared transver- 
sal cerca de su punto de emergencia (Fig. 80). La 
célula cortada por esta pared transversal pronto 
se convierte en un filamento multicelular ramifi- 
cado—el protonema. Un protonema se diferen- 
cia en dos tipos de ramas, los cloronemas o ra- 
mas cloronemales que crecen a lo largo de la su- 
perficie del sustrato o en el aire a corta distancia 
(Correns, 1899), y los rizoides o ramas rizoida- 
les que penetran en el sustrato. Las ramas cloro- 
nemales tienen paredes celulares incoloras, pa- 
redes transversales en ángulo recto con las pare- 
des laterales y contienen numerosos cloroplastos 
conspicuos. Las ramas rizoidales tienen paredes 
celulares marrones, paredes transversales diago- 
nales y cloroplastos pequeños o leucoplastos. 
Las partes de las ramas rizoidales que crecen 
expuestas a la luz tienen paredes celulares inco- 
loras, paredes transversales en ángulo recto con 
las paredes laterales y contienen cloroplastos 
conspicuos. Así pues, las diferencias entre las 
ramas cloronemales y rizoidales se deben en 
gran medida a las condiciones ambientales. Hay 
algunos géneros en los que, como en Tetraphis, el 
protonema es una placa plana muy parecida a la 
de Sphagnum. 

Cuando se cultiva en el laboratorio, el pro- 
tonema está muy ramificado y se compone de un 
centenar de células o más antes de que algunas 
de las células más antiguas produzcan excrecen- 
cias erectas, entre globosas y claviformes—los 
primordios del gametóforo (Fig. 80F). Un pri- 
mordio del gametóforo puede o no formar una 
pared transversal que separa su protoplasto del 
de la célula madre (Fig. 81 A-F). En las partes más 
antiguas de un protonema, los primordios del 
gametóforo suelen formarse en la célula más 
baja de una rama lateral (Miller, 1874; Sironval, 
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1947). Los primordios del gametóforo de Funaria 
se forman sólo en una porción especial profusa- 
mente ramificada (el caulonema) de un protone- 
ma (Sironval, 1947), pero esto no es cierto para 
géneros como Pottia y Splachnum. Las primeras 
etapas del desarrollo de un gametóforo a partir 
de una célula inicial (primordio) son más fáciles 
de demostrar en las especies con células iniciales 
alargadas claviformes, como Splachnum, que en 
Funaria y otros géneros con células iniciales glo- 
bosas. En Splachnum hay primero una división 
diagonal en el ápice del primordio del gametó- 
foro y ésta es seguida por dos divisiones diago- 
nales adicionales que diferencian una célula api- 
cal con tres caras cortantes (Fig. 81A-B). Las pri- 
meras células derivadas de la célula apical pue- 
den contribuir sólo a la base del gametóforo fo- 
lioso o puede haber una diferenciación muy 
temprana del primer filidio. Los rizoides pueden 
salir de la base de un gametóforo joven antes de 
la formación del primer filidio (Funaria); o, como 
en Splachnum, puede no haber formación de ri- 
zoides hasta que se hayan formado tres o cuatro 
filidios (Fig. 81F-G). 

En cultivos de una sola espora en agar nutri- 
tivo, los protonemas de Splachnum alcanzaron de 
5 a 6 cm. de diámetro en 10 semanas, y los de 
Pottia alcanzaron unos 10 cm. de diámetro en el 
mismo tiempo. En estos cultivos, los protonemas 
de Splachnum contenían de 200 a 250 gametófo- 
ros espaciados de 1 a 2 mm. entre sí, mientras 
que los de Pottia contenían de 35 a 50 gametófo- 
ros espaciados de 5 a 10 mm. entre sí. Es muy 
probable que la extensa alfombra protonemática 
que se ve a menudo colonizando el suelo desnu- 
do, como un terraplén de carretera, se deba al 
desarrollo a partir de un gran número de esporas 
en lugar de deberse al crecimiento extensivo de 
protonemas producidos por unas pocas esporas. 
En la mayoría de los géneros los protonemas de- 
saparecen después de que los gametóforos pro- 
ducidos por ellos se hayan desarrollado hasta la 
fase en que tienen rizoides y varios filidios. Al- 
gunos géneros anuales presentan una persisten- 
cia del protonema durante toda la vida de la 
generación gametofítica. En algunos de estos gé- 
neros, como en Ephemerum (Fig. 71D), el proto- 


nema es la principal porción fotosintética del ga- 
metofito. 

Las células de los rizoides soportados por un 
gametóforo folioso pueden producir excrecen- 
cias que se asemejan a los primordios del game- 
tóforo. Éstas se dividen transversalmente en una 
célula peduncular y una célula terminal. La célu- 
la peduncular se convierte en un pedúnculo de 
dos a cuatro células de longitud; la célula termi- 
nal se divide para formar una célula apical que 
da lugar a una masa globosa de 20 a 30 células 
sin cloroplastos. Las gemas o propágulos (Fig. 
81H-J) así formados no se desarrollan más y 
permanecen latentes mientras sigan unidos al 
rizoide. Las gemas que se desprenden de un ri- 
zoide pueden hacer que la célula apical reanude 
su actividad y que los segmentos cortados de 
ella se conviertan en un gametóforo folioso. Las 
gemas que se desprenden de un rizoide pueden 
hacer que la célula apical reanude su actividad y 
que los segmentos cortados de ella se conviertan 
en un gametóforo folioso. 
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Introducción a las Pteridofitas 


Las pteridofitas tienen ciertas combinaciones 
de caracteres principales que no se encuentran ni 
en las briofitas ni en las plantas con semillas. Se 
diferencian de ellas en que tanto los gametofitos 
como los esporofitos son plantas independientes 
en la madurez. Sobre la base de las característi- 
cas esporofíticas como la estructura de los espo- 
rangios, la forma en que nacen y la estructura 
vegetativa, las pteridofitas se dividen en cuatro 
grupos distintos (psilofitas, licopodios, colas de 
caballo y helechos). La cuestión de la clasifica- 
ción de estos cuatro grupos ya se ha discutido 
(Capítulo 1). 


Origen de las pteridofitas. El origen de las pterido- 
fitas es una cuestión largamente debatida. Las 
pteridofitas se conocen desde el Silúrico, hace 
unos 380 millones de años. Durante el Silúrico y 
el Devónico Inferior inmediatamente posterior 
hubo un número considerable de psilofitas de 
construcción mucho más simple que cualquier 
otro tipo de pteridofita conocido. Sin embargo, 
éstas no salvan la distancia que separa a las 
pteridofitas de las plantas situadas por debajo en 
la escala evolutiva, por lo que las teorías sobre el 
origen de las pteridofitas deben basarse en la 
morfología comparativa de las formas vivas y 
fósiles. Estas teorías se dividen en dos categorías 
generales: las que postulan un origen directo a 


partir de las algas y las que consideran que las 
pteridofitas están directa o indirectamente rela- 
cionadas con las briofitas. 

Los defensores de un origen directo a partir 
de las algas sostienen que las similitudes entre 
las briofitas y las pteridofitas se deben a una evo- 
lución paralela y no a una conexión filogenética 
entre ambas. Algunos defensores del origen di- 
recto de las algas no intentan relacionar las pteri- 
dofitas con ningún grupo de algas en particular 
(Eames, 1936; Scott, 1900). Otros postulan un 
origen de las pteridofitas por parte de algas com- 
plejas que crecen cerca de los límites superiores 
de los niveles de marea “transmigrando” desde 
el océano (Arnold, 1947; Church, 1919). Este ori- 
gen implicaría que proceden de algas pardas 
(Phaeophyta), ya que éstas son las únicas algas 
actuales con células reproductoras móviles que 
crecen en lo alto de la zona intermareal. También 
se ha buscado un origen en las algas verdes 
(Chlorophyta). Normalmente se ha pensado que 
estas algas verdes son del tipo filamentoso que- 
toforáceo (Bohlin, 1901; Fritsch, 1916; Lotsy, 
1909), pero también se ha sugerido que el alga 
verde ancestral era una forma parenquimatosa 
erecta con un ciclo vital isomórfico en el que 
había una alternancia de dos generaciones vege- 
tativamente similares (Fritsch, 1945). 

Las briofitas y las pteridofitas se parecen en 
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Figura 82 Diagramas que muestran la secuencia hipotética en la 
evolución de un esporofito de tipo antocerótico semiparásito a un 
esporofito de tipo psilofítico de vida libre. 


tantas características que hay buenas razones 
para pensar que existe una relación filogenética 
entre ambas. Estas características incluyen la 
similitud general en la estructura vegetativa de 
los gametofitos de las briofitas talosas y las pteri- 
dofitas, la similitud en la ontogenia y la estructu- 
ra madura de los anteridios, la similitud en la 
ontogenia y la estructura madura de los arque- 
gonios, la encapsulación del embrión en el 
arquegonio, el parasitismo parcial del esporofito 
maduro o del embrión sobre el gametofito, y el 
ciclo vital heteromórfico en el que hay una alter- 
nancia de dos generaciones vegetativamente di- 
ferentes. 

Algunos de los que creen que existe una cone- 
xión filogenética entre las briofitas y las pteri- 
dofitas piensan que ambas son líneas evolutivas 
divergentes a partir de hipotéticas plantas 
terrestres de tipo arquegoniado muy primitivo 
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(Bower, 1935; Lignier, 1903; Zimmermann, 1930, 
1938). 

Otros piensan que las pteridofitas han surgi- 
do de las verdaderas briofitas. Los intentos de 
derivarlos de briofitas específicas se han centra- 
do en los antoceros. La teoría de que las pterido- 
fitas han surgido de un tipo antocerótico de brió- 
fito se basa en la idea de que el crecimiento ilimi- 
tado del esporofito...en conexión con el tejido asimila- 
dor altamente desarrollado, hace que el esporofito de 
esta planta sea lo más parecido al esporofito totalmen- 
te independiente de los helechos. Si el pie del esporo- 
fito de Anthoceros se prolongara hasta convertirse en 
una raíz que penetrara en la tierra, se independizaría 
totalmente del gametofito, y si se desarrollara un 
órgano asimilador especial o una hoja, se produciría 
una condición directamente comparable a la del es- 
porofito de las pteridofitas inferiores o los helechos 
(Campbell, 1899, p. 120). 


Origen de las pteridofitas 


Figura 83 Diagrama que muestra las etapas homólogas en el desarrollo de los arquegonios 
de (A) Hepaticae, (B) Anthocerotae, y (C) pteridofitas. Los estadios homólogos se sitúan uno 
encima del otro. La célula central y sus células derivadas están sombreadas; la célula tectriz 
primaria y sus células derivadas están delineadas con una línea gruesa; la célula basal, los 
primordios parietales y sus derivados tienen sus núcleos dibujados en el contorno. 


La teoría del origen antocerótico de las pteri- 
dofitas recibió poco apoyo cuando fue promul- 
gada por Campbell (1895). Quienes se oponían a 
esta teoría sostenían que dejaba demasiadas la- 
gunas entre el tipo de esporofito antocerótico y 
el esporofito con raíces y de vida libre típico de 
todas las pteridofitas conocidas hasta entonces. 
El posterior descubrimiento de las psilofitas en 
las que el esporofito era un brote sin raíces, sin 
hojas y con ramificaciones dicotómicas invalidó 
gran parte de esta objeción. Si un esporófito de 
tipo antocerótico tuviera un desplazamiento de 
la región meristemática de la base al ápice, esto 
haría posible un inicio de la ramificación dicotó- 
mica por parte del meristemo y una restricción 
de la formación de esporas a los ápices de las 
ramas. Tal planta se asemejaría mucho al esporo- 
fito de ciertas Psilophytales (Fig. 82). Estos espo- 
rofitos podrían tener la columela en metamor- 
fosis formando un filamento conductor (cilindro 
central). Cuando crecen en hábitats inusualmen- 
te favorables, los Anthoceros pueden mostrar el 


comienzo de un acercamiento a la condición des- 
crita anteriormente. Se han encontrado esporofi- 
tos en los que había una restricción de la forma- 
ción de esporas al extremo distal y en los que la 
columela se diferenciaba en un tejido conductor 
en la parte inferior (Campbell, 1924). 

El debate sobre el origen antocerótico de las 
pteridofitas se ha centrado en la generación es- 
porofítica y ha pasado por alto el hecho de que 
los órganos sexuales de las pteridofitas tienen 
mucho en común con los de los antoceros. En los 
Anthocerotae, al igual que en las pteridofitas, los 
órganos sexuales están incrustados en el 
gametofito. Los arquegonios de los Anthocero- 
tae son más reducidos que los de los Hepaticae, 
ya que no tienen pedúnculo. Esto se debe a una 
obliteración de la división de un primordio ar- 
quegonial en célula arquegonial primaria y célu- 
la peduncular primaria (véase la página 79). El 
funcionamiento directo del primordio arquego- 
nial como célula arquegonial primaria da lugar 
a un arquegonio incrustado, pero que está rode- 
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Figura 84 Diagrama que muestra las homologías en el desarrollo de los anteridios de (A) 
Marchantiales y (B) Anthocerotae, y (C) sus homologías con el tipo de anteridio eusporan- 
giado en las pteridofitas. Los estadios homólogos se encuentran uno encima del otro. 


ado por una pared porque el primordio se divide 
en una célula axial y tres primordios parietales 
(Fig. 83B). La evolución del arquegonio pterido- 
fítico ha ido acompañada de una mayor reduc- 
ción en la ontogenia temprana. Aquí, el primor- 
dio del arquegonio funciona directamente como 
la célula axial y no forma primordios parietales 
(Fig. 83C). Por lo tanto, todo el arquegonio pteri- 
dofítico es homólogo a la fila axial y a las células 
tectrices del arquegonio antocerótico (Fig. 83B- 
C). 

El tipo primitivo de anteridio entre las pteri- 
dofitas vivas, el llamado tipo eusporangiado, se 
encuentra en Lycopodium, Equisetum y los hele- 
chos eusporangiados. Consiste en un gran nú- 
mero de células fértiles, que están incrustadas en 
el gametofito, y una capa estéril externa a las 
células fértiles. En los antoceros, una célula su- 
perficial del gametofito se divide periclinalmen- 
te en dos células hijas, la célula hija interior se 
convierte en un anteridio, la exterior se convierte 
en la capa que cubre la cámara anteridial. Parece 
estar justificado pensar que la porción fértil del 
tipo de anteridio eusporangiado corresponde a 
la totalidad del anteridio antocerótico, y que su 
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llamada capa parietal es homóloga a la tapadera 
de la cámara arquegonial de los antoceros (Fig. 
84). 

No sabemos nada sobre la embriología de las 
pteridofitas más primitivas, las Psilophytales, ya 
que todas son fósiles; pero probablemente es 
más que una mera coincidencia que los embrio- 
nes de las Psilophyta vivas, las Psilotales, mues- 
tren un notable parecido superficial con los de 
los antoceros (compárense las Figs. 56H y 109B). 


Evolución del esporofito. Hasta principios del pre- 
sente siglo existía la creencia casi universal de 
que la evolución de las raíces precedía (Camp- 
bell, 1895), o seguía muy de cerca (Bower, 1908), 
el establecimiento de las características esporofí- 
ticas independientes y autosuficientes de las pte- 
ridofitas. Por ello, la atención se centró en la na- 
turaleza de la brotación en las pteridofitas primi- 
tivas. Existen tres teorías generales sobre su na- 
turaleza*: (1) que estaba formado únicamente 


*Vease Bower (1908), especialmente el capítulo 11, para una 
discusión extendida de estas teorías. 


Evolución del esporofito 


Figura 85 Diagramas que muestran el origen de las hojas macrofílicas según la teoría telómica. 


por hojas, o los prototipos de hojas, y que el eje 
foliar apareció más tarde en la evolución del bro- 
te; (2) que los apéndices del eje (hojas y esporan- 
gióforos) evolucionaron a partir de zonas super- 
ficiales del eje; y (3) que es de naturaleza total- 
mente axial y que las hojas y las ramas evolucio- 
naron por una modificación de las ramas. La 
gran ampliación de nuestros conocimientos so- 
bre las psilofitas durante la década de 1920-1930 
demostró que muchas de estas pteridofitas pri- 
mitivas eran esporofitos sin raíces, sin hojas y de 
vida libre, formados únicamente por un eje 
ramificado dicotómico. La demostración de la 
naturaleza caulinar de estas pteridofitas más pri- 
mitivas invalida las teorías de que la evolución 
de las hojas precedió a la del eje. 

La idea de que el brote es de naturaleza total- 
mente axial fue sugerida por primera vez por 
Bower (1884), pero no intentó visualizar la es- 
tructura del brote primitivo. Más tarde, Lignier 
(1903, 1908) postuló que el brote pteridofítico 
primitivo estaba ramificado dicotómicamente, 
sin hojas, y que un cambio de ramificación sim- 
podial hizo que ciertas ramas se volvieran domi- 
nantes y constituyeran un eje, mientras que otras 
estaban subordinadas y constituían los inicios de 
las hojas. Poco después de que se empezaran a 
acumular conocimientos sobre las psilofitas pri- 
mitivas, Zimmermann (1930, 1938) coordinó es- 
tas ideas en su teoría telómica. Esta teoría sostie- 
ne que el brote primitivo era erguido, ramificado 


dicotómicamente, sin hojas y similar al de Rhynia 
(Fig. 96). Llama a las dicotomías finales los telo- 
mas y denomina a los entrenudos por debajo de 
los telomas como mesomas. Los telomas y los 
mesomas constituyen conjuntamente un sintelo- 
ma (“Telomestánde”). Un sinteloma puede ter- 
minar en telomas estériles, o puede ser fértil 
donde los telomas terminan en esporangios. 

Antes de discutir la cuestión de si los apéndi- 
ces del eje (hojas y esporangióforos) surgieron 
como excrecencias superficiales del eje, o surgie- 
ron por modificación de las ramas del eje, debe 
señalarse que las hojas del follaje son de dos ti- 
pos distintos, microfilos y macrófilos. Las hojas 
micrófilas, aunque sean de gran tamaño, tienen 
una única vena no ramificada que va de la base 
al ápice (algunos licopodios fósiles son una ex- 
cepción porque tienen dos venas). Las hojas ma- 
crófilas tienen siempre un limbo con un sistema 
de venas muy ramificado en el que la venación 
puede ser abierta o cerrada. 

Según la teoría telómica, el primer paso en la 
evolución de una hoja macrófila (un cladodio) 
fue un cambio de ramificación dicotómica a sim- 
podial en un brote erecto sin hojas. Esto dio lu- 
gar a un eje con una sucesión de sintelomas (Fig. 
85B). La orientación de los miembros de un sin- 
teloma, de forma que estén en un plano y la fu- 
sión de esos miembros laterales entre sí, dio co- 
mo resultado una hoja compuesta por un pecíolo 
y un limbo con un sistema de venas dicotómica- 
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Figura 86 Diagramas que muestran el origen de las hojas microfílicas. (A-E) Según la teoría telómica. 
(F-J) Según la teoría de la enación. 


mente ramificado y de terminación libre (Fig. 
85C-D). Las pruebas que apoyan esta interpreta- 
ción cladoide de la hoja macrófila se observan en 
la venación abierta de muchos helechos fósiles 
primitivos. Otras pruebas se observan en la on- 
togenia de los helechos vivos cuyas hojas adultas 
tienen una venación en red y cuyas hojas de pri- 
mera formación (juveniles) tienen una venación 
dicotómica abierta. 

Existen dos teorías sobre el origen de la hoja 
micrófila licopódica con su única vena. Los par- 
tidarios de la teoría telómica piensan que surgió 
en un brote erguido, ramificado dicotómicamen- 
te y sin hojas, en el que se produjo un “rebrote” 
como resultado del cambio a una ramificación 
simpodial. En cada nudo había un único teloma, 
o posiblemente un sinteloma que posteriormen- 
te se redujo a un único teloma. El aplanamiento 
del teloma en cada nudo y la persistencia de su 
único filamento vascular dieron lugar a la hoja 
licopódica sésil con una única vena axial no 
ramificada (Fig. 86A-E). Según la teoría de la 
enación de Bower, las hojas licopódicas son 
estructuras totalmente nuevas que aparecieron 
en una superficie no ocupada anteriormente (Ar- 
ber, 1921; Bower, 1908, 1935; Hirmer, 1927; Kráu- 
sel, 1932; Lang, 1931; Seward, 1933). Se sostiene 
que en la superficie lisa de un brote sin hojas 
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aparecieron excrecencias (enaciones) de natura- 
leza más o menos espinosa, que con el tiempo se 
aplanaron y se convirtieron en hojas (Fig. 86F- 
H). Al principio estas enaciones no tenían cone- 
xión vascular con el filamento vascular central 
del brote. Más tarde, apareció un filamento vas- 
cular que llegaba hasta la base de la hoja, y aún 
más tarde se produjo la evolución de un filamen- 
to vascular (vena) que llegaba hasta la punta de 
la hoja (Fig. 861-J). Se ha citado a Psilophyton (Fig. 
98) como ejemplo del primer paso de esta serie, 
a Thurstophyton como ejemplo del segundo paso, 
a Asteroxylon (Fig. 101) como un tipo en el que el 
suministro vascular se extiende solo hasta la 
base de la hoja, y a Arthrostigma como un tipo en 
el que la vena se extiende sólo parcialmente has- 
ta el ápice de la hoja (Bower, 1935; Lang, 1931). 
El origen de la disposición verticilada de las 
hojas en la serie equisetácea es incierto. Spheno- 
phyllum y las formas relacionadas tenían hojas 
sésiles cuneadas con una venación ramificada 
dicotómica (Fig. 147B-D). Dichas hojas parecen 
ser de naturaleza cladoide. La hoja estéril de una 
sola nervadura que se encuentra en tantos 
miembros de la serie equisetácea puede ser una 
forma reduccional de una hoja cladoide estéril. 


Evolución de los esporófilos. Las hojas de un hele- 


Evolución de los esporófilos 


Figura 87 (A-C) Diagramas que muestran el origen de las hojas fértiles de los helechos. (D-I) Dia- 
gramas que muestran el origen de los esporófilos de los licopodios. (D-F) Según la teoría telómi- 
ca. (G-1) Según la teoría de la enación. (J-L) Diagramas que muestran el origen de los esporangió- 
foros equisetáceos. 


cho o de un licopodio pueden ser de dos tipos: 
hojas foliares que son órganos exclusivamente 
fotosintéticos, y esporófilos cuya función princi- 
pal es la producción de esporangios y esporas. 
Las hojas de casi todos los helechos actuales tie- 
nen esporófilos que también sirven como órgano 
fotosintético del esporófito. Los esporófilos de 
un helecho suelen llevar numerosos esporangios 
que, según el género, se limitan al margen de la 
hoja o se presentan en la cara abaxial. Los géne- 
ros con una restricción de los esporangios al 
margen de la hoja se consideran los más primiti- 
vos de los dos. Existe una interpretación genera- 
lizada de la hoja filicina según la teoría telómica 
y se cree que surgió por fusión lateral de los 
miembros de un sinteloma fértil (Fig. 87A-C). 
Las hojas fértiles (esporófilos) de los licopo- 
dios siempre tienen un solo esporangio y éste na- 
ce adaxialmente cerca de la base. Los partidarios 
de la teoría telómica sostienen que estos esporó- 
filos surgieron por la modificación de un sintelo- 
ma con dos telomas, el superior fértil y el inferior 
estéril. El aplanamiento del teloma estéril y la 


obliteración de la porción estéril basal del teloma 
fértil produjeron el esporofilo licopódico (Fig. 
87D-F). Los partidarios de la teoría de la enación 
sostienen que los esporófilos licopódicos se de- 
sarrollaron en un brote sin hojas, sin más apén- 
dices que los numerosos esporangios laterales. 
Después de la evolución de una hoja por enación 
debajo de cada esporangio, el intervalo entre el 
esporangio y la hoja subyacente se acorta hasta 
que el esporangio se vuelve sésil sobre la hoja 
(Fig. 87G-1). Así, el esporofilo licopódico se inter- 
preta como una estructura compuesta por dos 
apéndices esencialmente independientes. La 
porción fértil de Zosterophyllum (Fig. 100) se ha 
citado como ejemplo del prototipo en el origen 
de los esporófilos licopódicos por enación (Bo- 
wer, 1935), pero sin implicar que Zosterophyllum 
esté relacionado con los primeros licopodios. 

Se ha pensado que los apéndices fértiles de 
las pteridofitas equisetáceas son de naturaleza 
similar a la de las hojas y, por lo tanto, se deno- 
minan esporófilos. La designación de esporan- 
gióforos es un término más adecuado (Scott, 
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1900), ya que no se compromete a determinar si 
su naturaleza es similar a la de las hojas. Tales 
esporangióforos surgieron probablemente por 
un recurvado de las puntas de los apéndices fér- 
tiles dicotómicamente ramificados, seguido de 
una fusión de los brazos curvados (Fig. 87]-L). 
Los apéndices recurvados de Calamophyton (Fig. 
146) apoyan esta interpretación. Algunos miem- 
bros fósiles de la serie equisetácea tenían cada 
esporangióforo subtendido por una hoja estéril 
que generalmente se llama bráctea. Las brácteas 
estaban libres o unidas a los esporangióforos. Sin 
embargo, cuando las dos estaban fusionadas en- 
tre sí, solía haber un suministro vascular separa- 
do para la bráctea y el esporangióforo (Fig. 
153A). Según se sostenga la teoría telómica o la 
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teoría de la enación, la bráctea surgió por modifi- 
cación de un brazo estéril de un sinteloma, o sur- 
gió como una enación. 


Elementos vasculares. El esporofito de vida libre, 
relativamente grande, característico de las pteri- 
dofitas fue posible gracias a la evolución de teji- 
dos adecuados para la conducción ascendente y 
descendente de materiales. Todas las pteridofi- 
tas tienen dos tipos generales de tejido conduc- 
tor, el xilema y el floema. La función principal 
del primero es la conducción ascendente del 
agua, y la del segundo es la conducción ascen- 
dente y descendente de los alimentos. Juntos 
constituyen los principales elementos del siste- 
ma vascular del esporófito. El origen del sistema 
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Figura 88 (A-C) Etapas de desarrollo de las traqueidas anulares de Equisetum telmateia. (D) Tra- 
queidas espirales de Azolla filiculoides. (E) Traqueidas escalariformes de Marsilea vestita. 
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Figura 89 Porción de un tubo criboso de Pteridium aquilinum. 


vascular es totalmente desconocido. Si se cree en 
el origen antocerótico de las pteridofitas, existe 
la tentación de homologar la columela de un 
esporófito antocerótico con el cilindro vascular 
de una pteridofita primitiva. 

La traqueida es el elemento fundamental del 
xilema y madura a partir de una única célula 
embrionaria. Una célula embrionaria destinada 
a madurar en una traqueida se alarga mucho y 
deposita material de pared adicional sobre por- 
ciones limitadas de la cara interna de la pared ce- 
lular (Fig. 88A-C). Tarde o temprano desapare- 
cen el citoplasma y el núcleo. Una traqueida ma- 
dura, por tanto, es una célula muerta alargada 
que consta únicamente de una pared celular. Las 
primeras traqueidas que maduran en el xilema 
tienen el material de pared adicional depositado 
en anillos transversales. Por ello, se denominan 
traqueidas anulares. En lugar de depositarse en 
anillos transversales, el material de pared adicio- 
nal puede depositarse en una espiral continua. 
El resultado es una traqueida espiral (Fig. 88D). 
Estos dos tipos de traqueidas no siempre son 
distintos entre sí y a veces una traqueida tiene 
engrosamientos anulares en un extremo de la 
pared lateral y un engrosamiento espiral en el 
extremo opuesto. Ambos tipos de traqueidas 
maduran en regiones de la raíz, el tallo o la hoja 
que aún se están alargando. En todos los casos se 
produce un considerable estiramiento longitudi- 
nal pasivo de estas traqueidas una vez que han 
madurado y han desaparecido sus protoplastos. 
Como resultado, los anillos o espirales sucesivos 
que estaban cerca unos de otros cuando se for- 
maron por primera vez, llegan a estar a cierta 


distancia unos de otros. La parte del xilema que 
contiene estas traqueidas y que puede ser alarga- 
da después de la maduración se llama protoxile- 
ma. Este nombre se basa en el hecho de que 
siempre es la primera porción madura del xile- 
ma. La parte del xilema que madura después de 
haber cesado la elongación es el metaxilema. El 
xilema puede estar formado totalmente por pro- 
toxilema o, como en ciertos Órganos de creci- 
miento lento, totalmente por metaxilema. Sin 
embargo, por lo general, tanto el protoxilema 
como el metaxilema están presentes en el tejido 
vascular de una raíz, hoja o tallo. Las traqueidas 
del protoxilema son de menor diámetro que las 
del metaxilema. Esto es bastante evidente cuan- 
do se ve un órgano en sección transversal, pero 
la verdadera determinación de la porción de 
protoxilema de cualquier filamento vascular se 
basa en la demostración de las traqueidas anula- 
res y espirales a partir de un estudio de las sec- 
ciones longitudinales. 

Las traqueidas del metaxilema son estructu- 
ralmente incapaces de un estiramiento longitu- 
dinal después de su maduración. Las traqueidas 
más tempranas que maduran como metaxilema 
son las traqueidas escalariformes (Fig. 88E). Es- 
tas pueden considerarse como traqueidas espira- 
les en las que hay bandas verticales de material 
parietal adicional que conectan las espirales su- 
cesivas una con otra. La distinción entre traquei- 
das espirales y escalariformes no es tan clara co- 
mo la que existe entre las anulares y las espirales. 
Esto significa que puede no haber una línea de 
demarcación clara entre las porciones del xilema 
que han madurado primero (protoxilema) y las 
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que han madurado después (metaxilema). El 
tipo de traqueida más característico de las por- 
ciones más antiguas del metaxilema es la tra- 
queida punteada, en la que hay una deposición 
de material parietal adicional en todas las por- 
ciones de la pared de la traqueida, excepto en al- 
gunas. Las zonas delgadas (punteaduras) suelen 
ser transversalmente alargadas, pero en algunos 
casos son circulares. Las punteaduras de las 
Ophioglossaceae son inusuales en el sentido de 
que son del tipo de borde que suele encontrarse 
en las plantas con semillas (Loughridge, 1932). 

Si se define un vaso como una serie vertical 
de elementos conductores de agua con perfora- 
ciones abiertas en las paredes extremas, se puede 
decir que hay vasos en las pteridofitas. A dife- 
rencia de las angiospermas, los vasos de las pte- 
ridofitas tienen aproximadamente el mismo diá- 
metro que las traqueidas. Existen dos tipos de 
vasos entre las pteridofitas. Varios miembros de 
la serie licopódica tienen vasos en los que se ha 
producido una obliteración completa de las pa- 
redes transversales entre las unidades sucesivas 
(Duerden, 1933, 1934; Harvey-Gibson, 1894). En- 
tre los helechos, sólo se han encontrado vasos en 
Pteridium aquilinum y en la raíz de Nephrodium 
filix-mas (Baneroft, 1911). Aquí no hay paredes 
transversales (membranas de cierre) en las pun- 
teaduras de las paredes extremas entre elemen- 
tos verticales sucesivos. Las punteaduras de las 
paredes laterales se han descrito como perfora- 
das (Gwynne-Vaughan, 1908), pero esto se ha 
desmentido (Baneroft, 1911; Wright, 1920). 

Además de contener traqueidas y vasos, el xi- 
lema puede contener parénquima. En algunos 
casos, el parénquima se encuentra en un cintu- 
rón entre el floema y las traqueidas; en otros ca- 
sos, como en Lycopodium cernuum, hay una mez- 
cla de elementos parenquimatosos y conducto- 
res de agua. 

El floema de las pteridofitas está compuesto 
por tubos cribosos y parénquima floemático. 
Un tubo criboso consiste en una serie de células 
vivas alargadas en las que los protoplastos están 
conectados entre sí a través de perforaciones en 
las paredes (Fig. 89). Estas perforaciones son de 
mayor diámetro que las perforaciones (plasmo- 
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desmos) de las paredes de las células embriona- 
rias. Las paredes de cada célula (segmento del 
tubo criboso) en un tubo criboso son relativa- 
mente finas y tienen las perforaciones en zonas 
restringidas, conocidas como placas cribosas. 
Las placas cribosas se encuentran a lo largo de 
los segmentos de los tubos cribosos, siempre que 
estén en contacto lateral con otros segmentos. 
También puede haber conexiones entre los tubos 
cribosos y las células contiguas del parénquima 
floemático (Hume, 1912). A veces se distingue 
entre protofloema y metafloema, pero, a dife- 
rencia del xilema, no hay diferencias morfológi- 
cas pronunciadas entre los elementos formados 
primero y los formados después en el floema. Un 
tubo criboso sigue siendo funcional hasta que se 
depositan almohadillas de calosa en las placas 
cribosas. Los tubos cribosos viejos de ciertos he- 
lechos tienen regularmente almohadillas de ca- 
losa; los de otros helechos no tienen almohadi- 
llas de calosa (Boodle, 1901). En algunos hele- 
chos, como Pteridium aquilinum, pueden formar- 
se almohadillas de calosa que luego se reabsor- 
ben (Hume, 1912). Si no se forma calosa perma- 
nente, un tubo criboso puede seguir siendo fun- 
cional durante años. 

El engrosamiento secundario del tejido vas- 
cular por medio de un cámbium es muy raro 
entre las pteridofitas vivas, pero era bastante 
común entre las plantas equisetáceas y licopódi- 
cas que existían durante el Carbonífero. Botry- 
chium e Isoetes son las únicas pteridofitas vivas 
en las que todos los tallos presentan regularmen- 
te un engrosamiento secundario. En Botrychium, 
al igual que en las plantas con semillas, el xilema 
secundario se encuentra en el interior y el floema 
secundario en el exterior del cambium. Las tra- 
queidas del xilema secundario son similares a las 
de las plantas con semillas en el sentido de que 
tienen punteaduras areoladas (Wright, 1920). El 
xilema secundario y el floema en los tallos de 
Isoetes son internos al cambium. Los individuos 
ocasionales de una o dos de las otras pteridofitas 
vivas, como Ophioglossum (Boodle, 1899), pue- 
den producir una cantidad muy limitada de teji- 
do secundario. 
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Figura 90 Diagramas de varios tipos de estela. (A-D) Protostelas. (A) Haplostela. (B) Actinoste- 
la. (C) Plectostela. (D) Polistela. (E-1) Sifonostelas. (E) Solenostela anfifloica. (F) Solenostela ec- 
tofloica. (G) Dictiostela. (H) Solenostela policíclica. (1) Dictiostela policiclica. 


Evolución del sistema vascular. Los anatomistas 
vegetales más antiguos sostenían que el haz vas- 
cular es la unidad fundamental del sistema vas- 
cular de las pteridofitas y las plantas superiores. 
En 1880, Van Tieghem € Douliot propusieron 
una interpretación totalmente diferente del cuer- 
po de una planta vascular. Sostenían que las par- 
tes fundamentales de un brote son la corteza y 
un cilindro central, al que llamaban estela, y que 
ambas están delimitadas entre sí por la endoder- 
mis. Reconocieron tres tipos de construcción 


estelar y pensaron que los brotes con una sola 
estela (monostelas) eran más raros que los que 
contenían más de una estela (polistelas). Ahora 
sabemos que prácticamente todos los brotes son 
monostélicos y que la condición polistélica (Fig. 
90D) es de rara ocurrencia. 

Jeffrey (1898) fue el primero en interpretar la 
teoría estelar desde el punto de vista filogenéti- 
co. Sostuvo que el tipo primitivo de construcción 
estelar es aquel en el que el tejido vascular es una 
masa sólida y en el que un eje central de xilema 
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Figura 91 (A) Estereodiagrama del nudo, de la base de la hoja y de partes de los entrenudos 
adyacentes de la solenostela pterópsida; y diagramas de secciones transversales en los niveles 
1-1, 2-2, 3-3. (B) Lo mismo de una solenostela licópsida. 


está completamente envuelto por una capa de 
floema. Ha habido una aceptación muy generali- 
zada de este concepto y del nombre (protostela) 
que propuso para este tipo de estela. Las protos- 
telas con un eje liso de xilema se consideran 
generalmente más primitivas que aquellas en las 
que el eje de xilema tiene costas radiales. El pri- 
mer tipo de protostela se ha denominado ha- 
plostela (Fig. 90A), el segundo actinostela (Figs. 
90B, 113A) (Brebner, 1902). El tipo más avanzado 
de actinostela es aquel en el que el xilema está 
dividido en un número de placas separadas que 
se encuentran paralelas o radiadas entre sí. Tales 
actinostelas han sido llamadas plectostelas 
(Zimmermanmn, 1930; Fig. 90C). 

Los cambios evolutivos entre las protostelas 
han implicado cambios en la posición relativa 
del protoxilema y el metaxilema. La importancia 
de la posición relativa de los elementos del xile- 
ma fue reconocida por los paleobotánicos antes 
de que los brotes fueran interpretados según la 
teoría estelar. Los filamentos vasculares con el 
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protoxilema desarrollándose en la cara externa 
se llamaron exarco; los que tenían el protoxilema 
en el centro del metaxilema se llamaron mesar- 
co; y los que tenían el protoxilema en la cara 
interna, endarco (Scott, 1900). Este concepto se 
incorporó tempranamente a la teoría estelar, 
interpretando la condición del exarco como más 
primitiva que la del mesarco y ésta como más 
primitiva que la del endarco (Wordsell, 1902). 
La conexión vascular entre la estela y la base 
de una hoja se denomina suministro foliar. El 
suministro foliar en la corteza de los tallos pro- 
tostélicos siempre consiste en un solo hilo vas- 
cular o traza foliar. Los tallos con un tipo de 
construcción estelar más elaborado pueden te- 
ner más de una traza foliar que conecta con cada 
hoja. A menudo se describe una traza foliar co- 
mo algo que sale de la estela y atraviesa la corte- 
za. Esto es algo engañoso, ya que infiere que una 
traza es una excrecencia de la estela que ha 
atravesado la corteza. En realidad, por supuesto, 
una traza es un filamento vascular madurado a 


partir de células corticales embrionarias. Las tra- 
zas rameales son similares a las trazas foliares, 
salvo que se conectan con las ramas, no con las 
hojas. Las trazas foliares de los tallos protostéli- 
cos suelen tener una estructura similar a la de las 
estelas de las que parten. 

Las protostelas están generalmente rodeados 
por una endodermis, una capa de una célula de 
espesor. Una endodermis puede reconocerse por 
medio de los engrosamientos peculiares (bandas 
de Caspary) en las paredes radiales de sus célu- 
las (Fig. 155B). A veces, también, las células en- 
dodérmicas tienen lamelas de suberina en la tan- 
gencial interna o en todas las paredes. A veces, 
las células endodérmicas pueden reconocerse 
también por su color pardo y su contenido en 
taninos. Se ha sostenido que la endodermis está 
siempre diferenciada en la capa más interna de 
la corteza (Jeffrey, 1917). Por lo tanto, ofrece un 
criterio para distinguir entre los tejidos de origen 
cortical y estelar. Esta generalización es cuestio- 
nable, ya que la endodermis puede diferenciarse 
de las células de la estela (Selanginella; Barclay, 
1931) o de una capa que contribuye tanto a la 
corteza como a la estela (Schizaea; Bartoo, 1930). 
Además, hay muchas pruebas que demuestran 
que la función principal de la endodermis es 
fisiológica y que sirve de barrera que regula el 
flujo lateral de agua y sustancias disueltas entre 
la estela y la corteza (Priestley € North, 1922; 
Priestley 6: Radcliffe, 1924). Así pues, el desarro- 
llo o no de una endodermis externa al cilindro 
vascular puede deberse a causas fisiológicas más 
que a la naturaleza específica de las células corti- 
cales más internas. 

En general se acepta la teoría de que la estela 
con una región vascular tubular y una región 
central parenquimatosa evolucionó a partir de 
una protostela (Jeffrey, 1898). En la parte vascu- 
lar de estas sifonostelas hay zonas parénquima- 
tosas (intersticios) inmediatamente por encima 
de las trazas rameales solamente o inmediata- 
mente por encima de cada traza foliar y rameal 
(Fig. 914; Jeffrey, 1898). Nunca hay interticios 
vacíos por encima de las raíces salientes. 

El método por el que una protostela evolucio- 
nó hasta convertirse en una sifonostela ha sido 
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objeto de un agrio debate. Según una teoría, el 
tejido parenquimatoso interno al floema y al xi- 
lema es de origen cortical (Jeffrey, 1902, 1910, 
1917). Los partidarios de esta teoría sostienen 
que la presencia de una endodermis en la cara 
interna del tejido vascular demuestra que las cé- 
lulas parenquimatosas rodeadas por esta endo- 
dermis son de origen cortical. Sostienen que las 
sifonostelas con una endodermis interna son 
más primitivas que las que no tienen endoder- 
mis interna. Se cree que las sifonostelas de este 
último tipo han surgido por una obliteración de 
la endodermis interna en el curso de la evolu- 
ción. La base principal de esta teoría es la natura- 
leza específica de la endodermis. Sin embargo, 
como ya se ha señalado, esto es cuestionable. 
Así, en lugar de representar una invasión del te- 
jido cortical, la endodermis interna puede repre- 
sentar simplemente la diferenciación de una 
barrera fisiológica entre el tejido vascular y la 
médula. También es extremadamente difícil in- 
terpretar ciertos tipos de sifonostela sobre la ba- 
se de una invasión de tejido cortical. Por ejem- 
plo, es prácticamente imposible visualizar el tipo 
de invasión cortical que producirían las sifonos- 
telas policíclicas (Fig. 90H). 

Según otra teoría, una sifonostela evolucionó 
a partir de una protostela por una metamorfosis 
de los elementos vasculares internos en parén- 
quima (Boodle, 1901; Gwynne-Vaughan, 1903). 
El principal argumento a favor del origen intra- 
xílico de la médula, y que no ha sido contestado 
por los defensores de la teoría de la invasión, es 
la aparición repetidamente descrita de sifonoste- 
las en las que las traqueidas se entremezclan con 
las células parenquimatosas de la médula (Fig. 
198; Bower, 1911; Gwynne-Vaughan, 1914; Pe- 
try, 1914; Thompson, 1920). La “médula mixta” 
que acabamos de describir sólo se encuentra en 
helechos fósiles y vivos relativamente primiti- 
vos. Las estelas en las que aparece regularmente 
una médula mixta pueden considerarse como ti- 
pos de transición entre las verdaderas protoste- 
las y las verdaderas sifonostelas. 

Una sifonostela puede ser anfifloica con floe- 
ma tanto externo como interno al xilema (Fig. 
90E; Jeffrey, 1898), o puede ser ectofloica con flo- 
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Figura 92 Psilotum triquetrum. Secciones del tallo en niveles sucesivos desde la base hasta el ápice 
mostrando la creciente complejidad de la columna de xilema que acompaña al aumento del diáme- 
tro del tallo. [Redibujado de Wardlaw (1924).] 


ema restringido a la cara externa del xilema (Fig. 
90F; Jeffrey, 1898). Los partidarios de la teoría de 
la invasión del origen de la médula piensan que 
el floema interno también surgió por invasión. 
Así, una sifonostela anfifloica es más primitiva 
que una ectofloica. Algunos partidarios del ori- 
gen intraxílico de la médula sostienen que el flo- 
ema interno es de origen intraxílico (lhompson, 
1920). 

Sea cual sea su origen, la evolución de la sifo- 
nostela ha ido acompañada de la aparición de 
zonas parenquimatosas (intersticios) en el cilin- 
dro vascular. Las estelas con intersticios se divi- 
den en dos categorías; aquellas en las que hay in- 
tersticios axilares tanto a las trazas foliares como 
rameales y aquellas en las que hay intersticios 
axilares sólo a las ramificaciones (Fig. 91; Jeffrey, 
1902). Las estelas con intersticios foliares siem- 
pre tienen hojas macrofilas; las que no tienen in- 
tersticios foliares siempre tienen hojas microfilas 
(Jeffrey, 1902). Según la presencia o ausencia de 
intersticios foliares, las plantas vasculares se di- 
viden en dos grupos, los Pteropsida y los Lycop- 
sida (Jeffrey, 1902). Los Pteropsida incluyen los 
helechos, las gimnospermas y las angiospermas; 
los Lycopsida incluyen los licopodios, las colas 
de caballo y la serie psilotácea. Entre los Pterop- 
sida sifonostélicos más sencillos y casi siempre 
entre los Lycopsida sifonostélicos, los intersti- 
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cios sucesivos de la estela están a una distancia 
considerable uno sobre otro (Fig. 90E). Tales 
sifonostelas sin superposición de intersticios son 
solenostelas (Brebner, 1902; Gwynne-Vaughan, 
1901). En los Pteropsida sifonostélicos más avan- 
zados, los intersticios sucesivos pueden super- 
ponerse unos a otros (Fig. 90G). Las sifonostelas 
con intersticios superpuestos son dictiostelas 
(Brebner, 1902), y la porción intermedia del teji- 
do vascular lateral a dos intersticios superpues- 
tos es una meristela (Brebner, 1902). Cuando 
hay numerosas meristelas, la dictiostela tiene el 
aspecto de una redecilla cilíndrica. Las meriste- 
las de una dictiostela de este tipo corresponden 
a los haces vasculares de los antiguos anatomis- 
tas vegetales. Una dictiostela puede deberse en 
parte a aberturas en el cilindro vascular que no 
son intersticios. Los intersticios en el cilindro 
vascular que no son de naturaleza intersticial se 
denominan perforaciones (Bower, 1923). A ve- 
ces están presentes en las solenostelas (Gwynne- 
Vaughan, 1903), pero son mucho más frecuentes 
en las dictiostelas. Las sifonostelas primitivas 
solo tienen una traza foliar indivisa que parte de 
cada nudo. Las sifonostelas más avanzadas tie- 
nen el extremo distal de la traza dividido en más 
de un filamento (Fig. 90G) o tienen un suminis- 
tro foliar formado por más de una traza (Fig. 
90D. 


La condición policíclica es el tipo más com- 
plejo de organización estelar que se encuentra 
entre las pteridofitas (l'ansley, 1907-1908). Las 
estelas policíclicas son siempre sifonostélicas y 
tienen un sistema vascular interno conectado 
con una sifonostela externa. Esta conexión inter- 
na está siempre en un nudo, y en la mayoría de 
los casos el suministro vascular a la hoja parte 
tanto de la porción interna como de la externa de 
una estela policíclica. Las estelas policíclicas típi- 
cas tienen dos o más cilindros concéntricos de te- 
jido vascular. En algunos casos el cilindro exte- 
rior es una solenostela (Figs. 90H, 208); en otros 
es una dictiostela (Figs. 901, 228A). El sistema 
vascular interno a la sifonostela externa puede 
ser protostélico o sifonostélico. 

Los datos que se han acumulado tienden a 
confirmar la teoría estelar modificada tal como 
se postuló en los años inmediatamente posterio- 
res a 1900. Durante la década de 1920-1930 se 
descubrió un grupo de pteridofitas fósiles, las 
Psilophytales, de un tipo mucho más primitivo 
de lo que se conocía cuando se desarrolló la teo- 
ría estelar en su forma actual. Sin excepción, es- 
tos Psilophytales tenían un tipo de organización 
vascular que la teoría estelar postulaba como la 
más primitiva, es decir, el cilindro central pro- 
tostélico. El estudio de la anatomía de los espo- 
rofitos de las pteridofitas vivas también ha de- 
mostrado que las estelas de muchos tallos reca- 
pitulan la teoría estelar durante su ontogenia. 
Muchas especies tienen tallos que son protostéli- 
cos en la primera porción formada y sifonostéli- 
cos en las porciones formadas posteriormente. 
Matonia pectinata ofrece el mejor ejemplo de esta 
recapitulación. Aquí, a medida que avanza el de- 
sarrollo, se produce una transición de protostéli- 
co a solenostélico, y luego una transición a una 
condición policíclica en la que el tejido vascular 
interno es primero protostélico y luego sifonos- 
télico. 

En un momento dado se esperaba que la or- 
ganización estelar fuera una característica útil 
para mostrar las relaciones filogenéticas entre 
los helechos, pero esta esperanza no se ha hecho 
realidad. Esto se debe al hecho de que una evolu- 
ción de protostela a sifonostela y una evolución 
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de sifonostela a dictiostela ha tenido lugar en va- 
rias líneas independientes y a diferentes ritmos. 
Estos cambios evolutivos en la organización es- 
telar pueden encontrarse dentro de los límites de 
una sola familia o incluso de un solo género. Por 
ejemplo, algunas especies de Gleichenia son pro- 
tostélicas y otras son solenostélicas. 

Bower y sus alumnos son los principales que 
han intentado analizar los factores que provocan 
el cambio de la condición protostélica primitiva. 
Constatan que las protostelas estriadas (actinos- 
telas) y los diversos tipos de sifonostelas suelen 
tener un diámetro mayor y una superficie pro- 
porcionalmente mayor que las haplostelas (Bo- 
wer, 1920, 1923, 1923a; Wardlaw, 1924, 1925, 
1928). Esto se pone de manifiesto sobre todo 
cuando las porciones de un tallo que se forman 
primero tienen una protostela lisa (haplostela) y 
las porciones que se forman después tienen una 
protostela estriada (actinostela) o un tipo de 
organización vascular más avanzado (Wardlaw, 
1924, 1925). Lo mismo ocurre con las raíces 
(Wardlaw, 1928). Estos tallos y raíces muestran 
que la construcción estelar en regiones de mayor 
diámetro no es una imagen ampliada de la cons- 
trucción estelar en regiones de menor diámetro 
(Fig. 92). El aumento de la complejidad estelar 
con el aumento del diámetro se ha considerado 
un intento de mantener las interrelaciones fisio- 
lógicas dentro de un tallo o raíz (Bower, 1920, 
1923; Wardlaw, 1924, 1925). La proporción entre 
superficie y volumen es relativamente alta en el 
xilema de una haplostela de pequeño diámetro. 
Si el diámetro de dicha haplostela aumentara, la 
superficie aumentaría como el cuadrado del 
radio y el volumen como el cubo del radio. Así, 
cuadruplicar el diámetro de una haplostela daría 
lugar a una con una proporción de superficie y 
volumen notablemente diferente. Esto afectaría 
tanto a las relaciones de superficie del xilema y 
el floema, como a las relaciones entre el sistema 
vascular del brote y sus apéndices. Por otra par- 
te, como muestran los cálculos reales, si el au- 
mento del diámetro del tallo o de la raíz va 
acompañado de un cambio en la complejidad del 
contorno del sistema vascular, se produce un 
mantenimiento aproximado de las proporciones 
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Figura 93 Desarrollo apospórico de gametofitos a partir del ápice foliar de un esporofito. (A) 
Primordio del gametofito. (B-C) Gametofitos en desarrollo y maduros. [Redibujado de Steil 
(1919a).] 


originales entre la superficie y el volumen de los 
tejidos vasculares (Wardlaw, 1924). El aumento 
de la complejidad estelar con el aumento de ta- 
maño también ofrece ciertas ventajas estructura- 
les ya que, en proporción a su volumen, una 
masa tabular o radiada de xilema es un soporte 
mecánico más eficiente que una masa cilíndrica 
sólida. 


Gametofitos. A excepción de unos pocos licopo- 
dios heterospóricos, no se sabe nada sobre la 
generación de gametofitos de las pteridofitas 
fósiles. Por lo tanto, todas las inferencias relati- 
vas a la estructura del gametofito primitivo de 
los pteridofitos deben basarse en los datos deri- 
vados de la comparación de los géneros homos- 
póricos vivos. La mayoría de ellas tienen game- 
tofitos verdes, diferenciados dorsiventralmente, 
talosos, con órganos sexuales restringidos a la 
superficie ventral. En algunos casos (como en los 
Psilotales, los Ophioglossales y ciertas especies 
de Lycopodium) el gametofito carece de clorofila, 
es subterráneo y se nutre de un hongo micorríci- 
co. Estos gametofitos se interpretan casi siempre 
como derivados de un tipo verde taloso. El pro- 
talo verde filamentoso que se encuentra en algu- 
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nos helechos, como Schizaea (Fig. 201), también 
se considera como un tipo derivado y no primi- 
tivo. 

Los gametofitos de Equisetum y de los hele- 
chos vivos más primitivos parecen mostrar que 
el gametofito pteridofítico primitivo era taloso, 
más o menos alargado y con más de una célula 
de grosor, excepto a lo largo de los márgenes la- 
terales. Este gametofito puede compararse con 
los de las Anthocerotae y los Jungermamniales 
talosos. No se sabe con certeza si los Órganos 
sexuales nacen en la cara dorsal o ventral del 
gametofito primitivo. En Equisetum suelen ser 
dorsales. La mayoría de los helechos tienen los 
órganos sexuales sólo en la cara ventral, pero al- 
gunos individuos pueden tener algunos anteri- 
dios en la cara dorsal. Por lo tanto, hay cierta 
justificación para suponer que los órganos se- 
xuales eran dorsales en posición y que ha habido 
un cambio de ellos a una posición ventral duran- 
te la evolución de la serie filicínea. La estructura 
del arquegonio está tan estandarizada en todas 
las pteridofitas que está justificado creer que los 
de los gametofitos arcaicos diferían muy poco de 
los actuales. La teoría de que el gametofito pri- 
mitivo tenía un anteridio incrustado está am- 


pliamente aceptada. En la página 119 se ofrece 
una hipótesis que deriva este anteridio incrusta- 
do del de las Anthocerotae. 

Los gametofitos de muchos helechos homos- 
póricos muestran ciertos cambios respecto al 
tipo primitivo teórico. En lo que respecta a la es- 
tructura vegetativa, hay una marcada tendencia 
a un talo de una célula de grosor, excepto inme- 
diatamente después del punto de crecimiento. 
Esto se consigue mediante una restricción del 
crecimiento en longitud pero no en anchura. El 
resultado es el talo en forma de corazón típico de 
tantos gametofitos de helechos. A veces, como 
en Schizaea y en las Hymenophyllaceae, los cam- 
bios en el gametofito han sido regresivos hasta 
llegar a un cuerpo vegetal filamentoso o lorifor- 
me. Los helechos más simples tienen anteridios 
incrustados; los helechos más avanzados tienen 
anteridios emergentes que se proyectan más allá 
de la superficie del gametofito. Los anteridios 
emergentes muestran cambios evolutivos en la 
estructura de la capa parietal. En el tipo primi- 
tivo de anteridio emergente hay un número in- 
determinado (de 10 a 20) de células parietales 
dispuestas irregularmente; en los anteridios 
avanzados hay 3 (a veces 4) células parietales 
dispuestas regularmente. 

La evolución de la heterosporia en la genera- 
ción esporofítica implicó marcados cambios en 
la generación gametofítica siguiente. La heteros- 
poria ha evolucionado de forma independiente 
en las series de pteridofitas licopódicas, equise- 
táceas y filicínea. A veces, como entre las colas 
de caballo gigantes, la heterosporia no es pro- 
nunciada. Generalmente, como en los helechos y 
los licopodios, las macrosporas son mucho más 
grandes que las microsporas. Los gametofitos de 
los géneros heterospóricos difieren notablemen- 
te de los de los géneros homospóricos. Desgra- 
ciadamente, no existen géneros vivos de tipo in- 
termedio que muestren pasos en esta modifica- 
ción del gametofito. Todos los géneros heteros- 
póricos muestran una gran reducción del game- 
tofito masculino desarrollado a partir de la mi- 
crospora. En algunos casos, como lIsoetes, es bas- 
tante evidente que se ha producido una reduc- 
ción a una sola célula vegetativa y a un solo ante- 
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ridio. Los microgametofitos de otros géneros 
también tienen una sola célula vegetativa, pero 
existe la posibilidad de que tengan más de un 
anteridio. Los gametofitos femeninos desarrolla- 
dos a partir de macrosporas tienen generalmente 
más de un arquegonio y muchas células vegeta- 
tivas. La reducción del gametofito femenino ha 
sido la más extensa en Marsilea. Aquí solo hay un 
arquegonio y unas pocas células vegetativas. 


Ciclo vital. El ciclo vital típico de una pteridofita 
consiste en una sucesión alterna de generaciones 
esporofíticas y gametofíticas. Sin embargo, la su- 
cesión alterna puede ir acompañada de una mul- 
tiplicación vegetativa de cualquiera de las dos 
generaciones. Cuando hay una alternancia de las 
dos generaciones, el esporófito resulta general- 
mente de una unión de gametos producidos por 
el gametofito, y el gametofito resulta de una es- 
pora producida por el esporófito. En esta alter- 
nancia, el número de cromosomas se duplica en 
el momento de la unión gamética y se reduce a 
la mitad en el momento de la formación de la 
espora. 

Hace más de medio siglo se descubrió que un 
gametofito podía dar lugar a un esporofito sin 
unión gamética (Farlow, 1874) y que un esporo- 
fito podía dar lugar a un gametofito sin produc- 
ción de esporas (Druery, 1885). El primer fenó- 
meno se ha llamado apogamia (DeBary, 1878), el 
segundo, aposporia (Bower, 1885). Actualmente 
se sabe que la apogamia y la aposporia están 
muy extendidas entre los helechos, y con fre- 
cuencia una planta es a la vez apógama y apos- 
pórica (Steil, 1939). La apogamia también se co- 
noce en uno de los licopodios (Selaginella). 

Los gametofitos producidos apospóricamen- 
te crecen directamente fuera de la hoja del espo- 
rofito (Fig. 93). Suelen desarrollarse a lo largo de 
los márgenes o en el ápice de una hoja, pero tam- 
bién se ha comprobado que pueden salir de los 
esporangios de un soro. La aposporia puede ser 
inducida en ciertas especies que normalmente 
no son apospóricas. Esto suele hacerse cortando 
una hoja de un esporofito joven y manteniendo 
la hoja cortada en condiciones favorables para la 
formación de brotes regenerativos (Lawton, 
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Figura 94 Producción apogámica de esporofitos. (A-D) Etapas en la producción apogámica de un esporo- 
fito a partir de una célula vegetativa del gametofito de Nephrodium molle. (E-F) De una célula vegetativa 
contigua al arquegonio de Cyathea tussacii. (G) Por germinación partenogenética del óvulo de Marsilea 
drummondii. [(A-D) Redibujado de Yamanouchi (1908); (E-F) Redibujado de Stokey (1918); (G) Redibuja- 
do de Strasburger (1907).] 


1932). A veces, los gametofitos apospóricos 
muestran ciertos caracteres esporofíticos. No es 
raro que las traqueidas, un elemento puramente 
esporofítico, estén presentes en el tejido gameto- 
fítico detrás de la muesca apical. Muy raramente 
un gametofito apospórico puede tener caracteres 
esporofíticos como estomas (Goebel, 1908) o 
esporangios (Lang, 1898; Lawton, 1932; Pace, 
1910). 

Muchos gametofitos producidos apospórica- 
mente llevan anteridios y arquegonios de estruc- 
tura normal y con gametos funcionales. En tales 
gametofitos el recuento de cromosomas muestra 
que el número de cromosomas es 21 en el game- 
tofito y que el esporofito resultante de la unión 
de sus gametos tiene 4n cromosomas (Heil- 
bronn, 1932; Lawton, 1932). Estos esporofitos 
tetraploides han sido inducidos para formar ga- 
metofitos apospóricos tetraploides. Los helechos 
en los que el gametofito inducido apospórica- 
mente tiene el número diploide de cromosomas 
también pueden ser fértiles cruzados con game- 
tofitos haploides y así producir un esporofito 
con un número triploide (3n) de cromosomas 
(Lawton, 1932; Manton, 1932). 

Cuando se produce la apogamia, el esporofito 
puede derivar de una sola célula del gametofito. 
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Esta célula puede ser vegetativa (Fig. 94A-D; Ya- 
manouchi, 1908); puede ser una adyacente o un 
componente del arquegonio (Fig. 94E-F; Stokey, 
1918); o puede ser el óvulo del arquegonio (Fig. 
94G; Strasburger, 1907). El desarrollo apógamo 
de un óvulo en un esporofito se denomina gene- 
ralmente partenogénesis. El descubrimiento de 
embriones debajo de las células canal intactas y 
de las células canal del vientre de los arquego- 
nios no abiertas de Marsilea demuestra la parte- 
nogénesis más allá de toda duda (Fig. 94G). 
También hay esporofitos producidos apogámi- 
camente que no son referibles a una sola célula 
del gametofito. En este caso, el esporofito se re- 
conoce por primera vez como una pequeña masa 
meristemática de células, normalmente situada 
en la cara ventral del gametofito y posterior a la 
muesca apical (Allen, 1911; Duncan, 1941; Steil, 
1919, 1933). También se ha descrito que un ga- 
metofito da lugar a un nuevo esporofito median- 
te un proceso que no es ni apogamia ni una ver- 
dadera unión gamética (Farmer é Digby, 1907). 
En Lastrea pseudo-mas var. polydactyla se pensó 
que un núcleo de una célula gamética migraba a 
una célula adyacente y allí se fusionaba con su 
núcleo. La célula con el núcleo fusionado se con- 
virtió entonces en un esporofito con un número 


diploide de cromosomas. Esta fusión similar a la 
de los gametos en las células vegetativas no se 
ha encontrado en ningún otro helecho, y una 
nueva investigación de las especies en las que se 
encontró sostiene que las supuestas migraciones 
nucleares son artefactos (Dópp, 1939). 

La apogamia se encuentra tanto en los game- 
tofitos producidos apospóricamente como en los 
que se desarrollan a partir de esporas. Cuando 
un gametofito formado apospóricamente da lu- 
gar a un esporofito por apogamia, ambas gene- 
raciones tienen el número diploide de cromoso- 
mas (Lawton, 1932). En los gametofitos que se 
desarrollan a partir de esporas, la apogamia pue- 
de ser obligatoria porque no hay órganos sexua- 
les, Oo porque uno o ambos tipos de órganos se- 
xuales son abortivos. En varias especies con este 
tipo de gametofitos se ha encontrado una mitosis 
incompleta en la penúltima generación de célu- 
las esporógenas en un esporangio (Dópp, 1932, 
1939; Patterson, 1942; Steil, 1919; Studer, 1950). 
El resultado es la mitad del número habitual de 
esporocitos y un número cromosómico de 4n en 
sus núcleos. La división meiótica de los esporo- 
citos con estos núcleos de “restitución” produce 
esporas con 2n cromosomas, y en el ciclo vital 
tanto el gametofito como el esporofito produci- 
do apogámicamente tienen el número diploide 
de cromosomas. 

La apogamia también puede ser inducida en 
gametofitos desarrollados a partir de esporas 
con n cromosomas y en los que los esporofitos 
producidos por la unión gamética tienen 2n cro- 
mosomas. Los cultivos de tales gametofitos en 
condiciones adecuadas dan lugar a la apogamia 
(Duncan, 1941). Un gametofito haploide que ha 
estado produciendo órganos sexuales normales 
con gametos funcionales puede, tras ser cultiva- 
do de uno a cuatro años, convertirse en apógamo 
(Stokey, 1945, 1948). Los recuentos de cromoso- 
mas en una especie en la que se indujo la apoga- 
mia en un gametofito con n cromosomas mues- 
tran que tanto el gametofito como el esporofito 
tienen el número haploide de cromosomas 
(Duncan, 1941). 


Evolución de las pteridofitas. Las pteridofitas se 
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remontan con certeza al Silúrico. Casi todas las 
primeras pteridofitas conocidas pertenecen a los 
Psilophytales, una serie que se extendió durante 
el Devónico y que, por lo que muestra el registro 
fósil, se extinguió hacia el final de ese periodo. 
Además de ser las más antiguas, las Psilophyta- 
les son también las más primitivas de las pteri- 
dofitas conocidas. Su esporofito sin raíces estaba 
formado únicamente por ramas sin hojas, o por 
ramas con pequeñas hojas sin venas. Sus espo- 
rangios se asemejan a los de las briofitas y nacen 
aislados en las puntas de las ramas. 

Hubo una aparición temprana de tres líneas 
evolutivas divergentes de los Psilophytales y se 
conocen miembros primitivos de las tres series 
(licopodios, colas de caballo, helechos) desde al 
menos el Devónico Medio (Fig. 95). La serie 
licopódica se caracteriza por esporofitos microfí- 
licos en los que el sistema vascular carece de in- 
tersticios foliares. Las porciones fértiles del espo- 
rofito tienen esporófilos con un solo esporangio 
que nace adaxialmente y cerca de la base del es- 
porófilo. Las teorías sobre cómo un esporofito 
del tipo psilofítico dio lugar a uno del tipo lico- 
pódico se han discutido en las páginas 121-122. 
Sea cual sea su origen, el progreso filogenético 
dentro de la serie licopódica fue rápido, y hubo 
una evolución temprana de un esporófito de 
proporciones arbóreas en el que hubo un 
verdadero engrosamiento secundario del siste- 
ma vascular. Estos “licopodios gigantes”, que 
eran un elemento importante de la flora del Car- 
bonífero, desaparecieron durante el Pérmico. La 
extinción de los licopodios gigantes durante el 
Pérmico, junto con la extinción de las colas de ca- 
ballo gigantes y muchos helechos del Carbonífe- 
ro, es contemporánea a la aparición de la extensa 
capa de hielo del Pérmico. Se cree que muchas 
de las pteridofitas que evolucionaron durante el 
clima húmedo ecuánime del Carbonífero no te- 
nían la suficiente resistencia para soportar el ri- 
guroso clima que imperaba durante el periodo 
glacial del Pérmico. En la flora actual hay cuatro 
géneros pertenecientes a la serie licopódica. Tres 
de ellos (Lycopodium, Selaginella y Phylloglossum) 
están Obviamente relacionados con los licopo- 
dios del Carbonífero; la relación del cuarto géne- 
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Figura 95 Diagrama que muestra el rango geológico y las interrelaciones sugeridas entre las pteridofitas. Para más detalles, véase las Figs. 110, 145 y 162. 
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ro (Isoetes) es menos pronunciada. En un tiempo 
se pensó que Lycopodium y Selaginella eran reli- 
quias degeneradas de los licopodios gigantes, 
pero ahora se consideran descendientes directos 
de los licopodios herbáceos que existieron du- 
rante el Carbonífero. 

La evolución de la serie equisetácea a partir 
de un tipo de psilofita incluyó la evolución de un 
esporofito con hojas dispuestas en verticilos 
transversales a lo largo del tallo; y la evolución 
de un tipo distintivo de apéndice fértil, el espo- 
rangióforo. En la página 124 se discute un posi- 
ble método de evolución del esporangióforo. La 
evolución de las colas de caballo fue igual de 
rápida que en los licopodios y a principios del 
Carbonífero algunos miembros de la serie tenían 
proporciones arbóreas y un engrosamiento se- 
cundario del tallo y las ramas. La evolución es- 
porangial no fue tan grande como en los licopo- 
dios y ningún miembro de la serie progresó más 
allá de una incipiente heterosporia. La extinción 
de las “colas de caballo gigantes” fue contempo- 
ránea a la de los licopodios gigantes. Equisetum 
es el único género de la flora actual, y probable- 
mente sea una reliquia degenerada de las colas 
de caballo gigantes. 

La serie filicínea, tercera línea evolutiva de los 
Psilophytales, se diferencia de las dos series an- 
teriores por tener hojas con más de un esporan- 
gio y por tener intersticios foliares en el cilindro 
vascular. El método por el que una psilofita dio 
lugar a hojas macrófilas de tipo filicíneo se ha 
discutido en las páginas 121-122. Los primeros 
miembros conocidos de la serie son del Devóni- 
co Medio y son de un tipo intermedio entre los 
helechos y las psilofitas, ya que sus porciones 
vegetativas son similares a las de los helechos y 
sus esporangios se parecen a los de las Psilophy- 
tales. Se conocen muchos helechos del Carboní- 
fero, pero debido a su tamaño relativamente 
pequeño no constituían, como en la flora actual 
de ciertas zonas, un elemento conspicuo en el 
paisaje. La mayoría de los helechos del Carboní- 
fero eran bastante diferentes de los actuales y, al 
igual que los licopodios y las colas de caballo del 
Carbonífero, se extinguieron durante el clima 
desfavorable del Pérmico superior (Fig. 95). Sin 
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embargo, el Carbonífero también incluía hele- 
chos directamente relacionados con algunos he- 
lechos actuales. Algunos de los helechos de la 
flora actual surgieron durante los periodos Triá- 
sico y Jurásico inmediatamente posteriores al 
Pérmico. Algunas de estas familias, como las 
Matoniaceae y las Dipteridaceae, sólo incluyen 
ahora algunas especies vestigiales de distribu- 
ción geográfica limitada. Otras familias de la flo- 
ra actual, como las Cyatheaceae y las Polypodia- 
ceae, que se conocen desde el Jurásico, han so- 
brevivido en gran variedad. Otras familias de 
helechos actuales no tienen miembros fósiles co- 
nocidos (Fig. 162). 
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División Psilophyta 


Psilofitas o Psilotáceas 


Las Psilophyta tienen esporofitos que se dife- 
rencian de las demás plantas vasculares por no 
tener raices. El esporofito suele diferenciarse en 
una porción subterránea con rizoides y una por- 
ción aérea. La porción aérea está de poco a muy 
ramificada y con un filamento vascular protosté- 
lico. En la mayoría de los géneros las ramas aé- 
reas carecen de hojas, pero en unos pocos géne- 
ros están estrechamente rodeadas de hojas pe- 
queñas, simples y sin venas. Los esporangios son 
casi siempre terminales y nacen solos en las 
puntas de las ramas alargadas o muy acortadas. 
El gametofito (conocido sólo en los dos géneros 
vivos) es subterráneo e incoloro. Todos los 
miembros de la división se agrupan en una sola 
clase a la que llaman Psilophytinae. 

Durante más de medio siglo, los paleobotá- 
nicos consideraron que Psilophyton (Fig. 98) era 
un género de validez dudosa.* Esto no se debía 
a una descripción incompleta de Psilophyton 
(Dawson, 1859), sino a que era muy diferente a 
cualquier otra planta vascular conocida, viva o 
fósil. La importancia de esta peculiar planta se 
puso de manifiesto al descubrirse restos bien 
conservados de otras plantas de naturaleza 
similar (Kidston € Lang, 1917). En la actualidad 
se conocen unos 25 géneros de estas pteridofitas 
y todos ellos se refieren a un único orden, los 


Psilophytales. El rango temporal de los Psilophy- 
tales va desde el Silúrico Medio hasta el Devóni- 
co Superior y se conocen en mayor abundancia 
en el Devónico Medio e Inferior. La presencia de 
restos fósiles de Psilophytales en regiones tan 
dispersas como el este de Canadá, Wyoming, 
Escocia, el oeste de Europa y Australia demues- 
tra que debieron estar muy extendidos durante 
la época en que vivieron. 

Se cree que la simplicidad de la estructura de 
los Psilophytales se debe a su naturaleza primi- 
tiva y no a una reducción de una organización 
más elaborada. Uno de los rasgos primitivos 
más llamativos es el esporangio único que termi- 
na en la punta de una rama y que es, obviamen- 
te, una parte de la misma. Otros rasgos vegeta- 
tivos primitivos son la falta de raíces, la ausencia 
bastante generalizada de hojas, un sistema vas- 
cular protostélico y una ramificación dicotómica 
en toda la planta o en las partes terminales de la 
misma. También se cree ampliamente que el 
complejo psilofítico es el tronco ancestral que 


*El cambio de opinión sobre Psilophyton antes y después del 
descubrimiento de la flora de Rhynie por Kidston y Lang 
en 1917 queda bien ilustrado por el tratamiento del género 
en los tratados de paleobotánica de Scott (1900, 1920) y de 
Seward (1910, 1933). 
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dio origen a otras criptógamas vasculares pero, 
como se ha mostrado en el capítulo anterior, hay 
diversidad de opiniones sobre la forma en que 
las psilofitas lo hicieron. 

La posición sistemática de dos géneros vivos 
de pteridofitas (I'mesipteris y Psilotum) era una 
cuestión problemática hasta que se comprendió 
que tienen afinidades con los Psilophytales (Kid- 
ston € Lang, 1920). La práctica actual es segregar 
Psilotum y Tmesipteris en una orden separada, los 
Psilotales, y colocar esta orden y los Psilophyta- 
les en un taxón distinto de otros taxones princi- 
pales de pteridofitas. 


Orden Psilophytales. Los Psilophytales tenían un 
esporofito sin raíces, ramificado dicotómica- 
mente, que generalmente se diferenciaba en una 
porción subterránea y otra aérea. La parte aérea 
no tiene hojas o tiene hojas pequeñas. La mayo- 
ría de los géneros tienen esporangios que nacen 
solos en las puntas de las ramas, pero algunos 
géneros los tienen agrupados en la punta de una 
rama. 

Todos los géneros son fósiles y el registro fósil 
conocido indica que las Psilophytales se extin- 
guieron durante el Devónico Superior. Las razo- 
nes de ello son inciertas, aunque podría argu- 
mentarse que su repentina desaparición de la 
flora terrestre se debió a que fueron desplazadas 
por otras plantas vasculares mejor adaptadas a 
las condiciones terrestres de aquella época. 

La orden se ha dividido en nueve familias 
(Kráusel, 1938), pero algunas de ellas se basan en 
géneros conocidos de forma muy imperfecta. 
Las diferencias entre los géneros en los que se co- 
nocen adecuadamente las estructuras vegetati- 
vas y reproductivas justifican el reconocimiento 
de cinco familias. 


Familia Rhyniaceae. Los miembros de esta familia 
tenían un esporofito que era pequeño y se dife- 
renciaba en porciones subterráneas y aéreas. La 
porción subterránea era rizomatosa o cormifor- 
me y con numerosos rizoides unicelulares. La 
parte aérea carecía de hojas y tenía ramas cilín- 
dricas bifurcadas dicotómicamente. Los espo- 
rangios, indehiscentes y con una capa parietal de 
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varias células de grosor, nacen de forma termi- 
nal y aislada en los ápices de las ramas. Hay una 
media docena de géneros en la familia. 

Rhynia, el género tipo, solo se conoce en un 
único yacimiento del Devónico Medio en Esco- 
cia. Sin embargo, los numerosos ejemplares de 
las dos especies que se han encontrado en esta 
estación están tan excelentemente conservados 
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Figura 96 Reconstrucción de Rhynia major. 
[Basado en Kidston y Lang, 1921.] 
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Figura 97 Rhynia gwynne-vaughani. (A) Sección transversal semidiagramática de 
una rama aérea. (B) Sección longitudinal de una cápsula. 


que ofrecen una información considerable sobre 
la forma y la estructura de esta planta vascular 
tan primitiva (Kidston 6 Lang, 1917, 1920a, 
1921). Rhynia era una planta vascular sin raíces 
(con una altura máxima de unos 20 cm.) que 
crecía en marismas pantanosas comparables a 
los pantanos de turba actuales (Kidston éz Lang, 
1921a). El cuerpo de la planta consistía en un 
rizoma horizontal cuyas ramas giraban gradual 
o abruptamente hacia arriba y se convertían en 
brotes aéreos sin hojas (Fig. 96). Los rizoides na- 
cían en zonas en la parte inferior del rizoma. Las 
ramas aéreas se bifurcan dicotómicamente, son 
cilíndricas y se estrechan gradualmente. En las 
puntas de las últimas dicotomías de las ramas 
aéreas nacen esporangios alargados, parecidos a 
los de algunas Hepaticae. 

Tanto la parte subterránea como la aérea de la 
planta estaban internamente diferenciadas en 
epidermis, corteza y estela, pero no había ningu- 
na capa endodérmica que separara las dos últi- 
mas. La estela era protostélica y con una masa 
cilíndrica de xilema completamente envuelta 


por una capa de floema de varias células de es- 
pesor (Fig. 97A). El xilema sólo contiene traquei- 
das. La conservación de las traqueidas es imper- 
fecta en la mayoría de los especímenes, pero en 
algunos casos muestran un engrosamiento anu- 
lar en sus paredes (Kidston €: Land, 1917). Algu- 
nos ejemplares tienen todas las traqueidas del 
mismo diámetro; otros ejemplares tienen las tra- 
queidas periféricas de mayor diámetro que las 
del centro del xilema (Kidston € Land, 1920). La 
capa de floema tenía generalmente de cuatro a 
cinco células de grosor y estaba compuesta por 
células alargadas de paredes finas con paredes 
finales diagonales. La corteza, que tenía un diá- 
metro aproximadamente diez veces mayor que 
el de la estela, se diferenciaba en una parte inter- 
na y otra externa. La corteza interna era mucho 
más gruesa que la externa y estaba formada por 
células esféricas separadas entre sí por espacios 
intercelulares bastante grandes. Se cree que éste 
era el principal tejido fotosintético de la planta. 
La corteza exterior, que tenía de una a cuatro cé- 
lulas de grosor, estaba compuesta por grandes 
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células angulares sin espacios intercelulares 
conspicuos, excepto en el interior de los estomas. 
La capa epidérmica era de una célula de espesor 
y con una cutícula conspicua en la cara libre. Las 
células epidérmicas, vistas en la superficie, eran 
ampliamente fusiformes y estaban dispuestas en 
series transversales más o menos regulares. 
Aquí y allá, en la epidermis de las ramas aéreas, 
había pares de células guarda que rodeaban un 
estoma. 

Se han encontrado numerosos esporangios 
desprendidos de Rhynia, pero no se sabe si nacen 
en todas las ramas aéreas o sólo en algunas. Los 
esporangios siempre nacen solos y en el extremo 
de una rama. Eran cilíndricos y con un diámetro 
algo mayor que el de la punta de la rama subten- 
dida (Fig. 97B). Un esporangio tenía una pared 
de varias células de espesor en la que las células 
de la capa más externa eran de paredes gruesas 
y tenían una cutícula gruesa. Los esporangios 
eran indehiscentes, y la liberación de las esporas 
parece que se producía por una descomposición 
de la pared. La cavidad del esporangio, que care- 
ce de columela, contiene muchas esporas, todas 
del mismo tamaño. En algunos especímenes las 
esporas dentro del esporangio están unidas en 
tétradas; en otros especímenes están libres unas 
de otras. Si los esporangios y los fragmentos de 
la rama subtendida fueran las únicas partes co- 
nocidas del cuerpo de la planta, Rhynia se asig- 
naría sin duda a Bryophyta. El parecido de estos 
esporangios con los de las Bryophyta es aún más 
marcado en Hornea, un género perteneciente a 
Rhyniaceae y descubierto en los depósitos que 
contienen a Rhynia. Los esporangios de Hornea se 
parecen a los de Rhynia en su aspecto general, 
pero difieren en que contienen una columela 
bien definida que se extiende casi hasta el ápice 
de la cavidad esporangial (Kidston é Lang, 
1920). 


Familia Psilophytaceae. Los esporofitos de las Psi- 
lophytaceae son muy parecidos a los de las Rhy- 
niaceae, salvo que las principales ramas aéreas 
tienen pequeños brotes espinosos. Tres géneros 
se refieren a la familia. 

Psilophyton, el género tipo, se ha encontrado 


144 


División Psilophyta 


en depósitos del Devónico Inferior en estaciones 
muy dispersas tanto en el Hemisferio Oriental 
como en el Occidental (Dorf, 1933). Parece haber 
sido de hábito gregario y haber crecido en terre- 
nos pantanosos. El esporofito tenía un rizoma 
sin raíces con numerosos rizoides. El rizoma te- 
nía ramas erectas en las que la bifurcación dico- 
tómica era simpodial y con un brazo de cada 
dicotomía superando al otro (Fig. 98). Los ápices 
de crecimiento de las ramas erectas tenían a ve- 


ces el desenrollamiento en espiral (vernación cir- 


Figura 98 Reconstrucción de Psilophyton princeps. 
[Basado en Dawson, 1859, 1888.] 
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cinada) que se encuentra en los ápices de creci- 
miento de las hojas de los helechos. En las ramas 
principales había excrecencias espinosas (Daw- 
son, 1859; Dorf, 1933) y un cuidadoso estudio 
anatómico de las mismas muestra que las excre- 
cencias no tenían forma de hoja ni de rama, y que 
probablemente eran de naturaleza glandular 
(Lang, 1931). 

En el centro de una rama había un cilindro 
central compuesto por traqueidas anulares. En el 
exterior había una corteza, parenquimatosa en la 
porción interna y con células alargadas de pared 
gruesa en la porción externa. La presencia de es- 
tomas en la capa epidérmica sugiere que, como 
en Rhynia, la porción más externa de la corteza 
era un tejido fotosintético. 

Los esporangios nacen en las puntas de las 
ramas y, con frecuencia, en parejas debido a la 
bifurcación de la rama justo por debajo de la 
región esporangial. Los esporangios eran consi- 
derablemente más anchos que la rama subyacen- 
te, eran obovoides y con un ápice romo o agudo. 
La parte de la pared de un esporangio tenía va- 
rias células de espesor. El tamaño de las esporas 
dentro de un esporangio era algo variable (Lang, 
1931), pero esto no debe considerarse como una 
heterosporía incipiente. 


Familia Pseudosporochnaceae. Las Pseudospo- 
rochnaceae tienen un esporofito relativamente 
grande con un conspicuo tronco principal sin 
raíces que termina en varias ramas principales 
bifurcadas dicotómicamente. Éstas, a su vez, lle- 
van muchas ramificaciones sin hojas, cuyas últi- 
mas dicotomías terminan en esporangios. 

El único género de la familia, Pseudosporoch- 
nus, se conoce en el Devónico Medio de Escocia, 
Bohemia y la parte oriental de los Estados Uni- 
dos (Kráusel £ Weyland, 1933). Las reconstruc- 
ciones basadas en fragmentos parecen mostrar 
que tenía un hábito arbóreo y unos 3 metros de 
altura cuando las condiciones para su desarrollo 
eran favorables. 

El esporófito, de aspecto arbóreo, tenía un 
tronco conspicuo, estriado longitudinalmente, 
con una base bulbosa que carecía de raíces o de 
ramas parecidas a las raíces (Fig. 99). El tronco 
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no estaba ramificado durante una distancia con- 
siderable hacia arriba y luego se bifurcaba de 
forma bastante abrupta en varias ramas grandes. 
No se sabe si el tronco y sus ramas principales 
eran leñosos y con engrosamiento secundario, o 
si eran de naturaleza herbácea (Kráusel € Wey- 
land, 1933). Cada una de las ramas principales 
carecía de hojas y presentaba una ramificación 
dicotómica repetida. Las últimas ramificaciones 
eran finas como un cabello y muchas de ellas 
estaban hinchadas en sus puntas. Estas hincha- 
zones se han considerado hojas, pero la macera- 
ción de las mismas muestra que eran esporan- 


gios que contenían esporas de 4 a 7 um. de 
diámetro (Kráusel £ Weyland, 1933). 


Figura 99 Reconstrucción de Pseudosporochnus krej- 
cii. [Redibujado de Kráusel 8. Weyland, 1933.] 
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Figura 100 Reconstrucción de Zozterophyllum myre- 
tonianum. [Basado en Lang, 1927.] 
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Familia Zozterophyllaceae. Los miembros de esta 
familia tienen esporofitos ramificados, sin raíces 
y sin hojas. La familia difiere de otras de esta or- 
den en que los esporangios nacen lateralmente y 
en un conjunto espiciforme en la parte terminal 
de las ramas erectas. Hay tres géneros, de los 
cuales Zosterophyllum es el más conocido. 

Zosterophyllum (Fig. 100) se ha encontrado en 
depósitos del Silúrico Medio, Devónico Inferior 
y Devónico Medio; y en lugares tan separados 
como Escocia y Australia. Se cree que tres de las 
cuatro especies eran terrestres (Croft € Lang, 
1942; Lang, 1927; Lang € Cookson, 1935) y que 
la cuarta crecía sumergida (Kráusel € Weyland, 
1935), pero con las partes fértiles sobresaliendo 
del agua. En Z. myretonianum, presuntamente te- 
rrestre, había una porción rizomatosa de la que 
surgía un mechón de ejes erectos con una escasa 
ramificación dicotómica o lateral. Las ramas su- 
cesivas de la porción rizomatosa estaban cerca 
unas de otras, y con un brazo de la dicotomía 
creciendo hacia arriba y el otro creciendo hori- 
zontalmente O hacia abajo. Las ramas del esporo- 
fito tenían un eje central de xilema compuesto 
por traqueidas con engrosamientos anulares 
próximos entre sí (Lang, 1927). No se sabe nada 
sobre la estructura de la corteza, pero había una 
epidermis con una cutícula gruesa. No se han 
demostrado claramente los estomas, pero hay 
indicios de que estaban presentes (Lang, 1927). 
Los esporangios nacen lateralmente hacia los ex- 
tremos libres de las ramas verticales. En algunas 
especies los esporangios nacen en una sucesión 
radial en espiral; en otras especies nacen en filas 
verticales (Croft € Lang, 1942). Cada esporangio 
estaba subtendido por un pedúnculo con un 
filamento vascular conectado al eje que portaba 
el esporangio. El esporangio era reniforme y se 
ha demostrado que algunas especies tenían una 
línea de dehiscencia definida (Croft € Lang, 
1942; Lang € Cookson, 1935). 


Familia Asteroxilaceae. Las Asteroxylaceae tenían 
un cuerpo vegetal con un rizoma postrado con 
dos tipos de ramas, una sin hojas y subterránea, 
la otra erecta y con muchas hojas pequeñas. Los 
esporangios eran dehiscentes y tenían una pared 
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de varias células de espesor. Es muy probable 
que nazcan en las puntas de las ramas sin hojas. 

Las Asteroxylaceae, con el único género Aste- 
roxylon, difieren tan marcadamente de otras Psi- 
lophytales que bien podrían colocarse en una or- 
den separada. Existen dos especies de Asteroxy- 
lon: A. mackiei, encontrada en depósitos del De- 
vónico Medio en Rhynie, Escocia (Kidston éz 
Lang, 1920a, 1921); y A. elberfeldense, encontrada 
en depósitos del Devónico Medio cerca de Elber- 
feld, Alemania (Kráusel £ Weyland, 1926). Aun- 
que difieren un poco en apariencia, es evidente 
que ambos pertenecen al mismo género. 

Asteroxylon tenía un rizoma horizontal, subte- 
rráneo, sin hojas y ramificado dicotómicamente. 
Las puntas de algunas dicotomías del rizoma 
crecían hacia el aire y se convertían en brotes 
aéreos ramificados que estaban estrechamente 
rodeados de pequeñas hojas (Fig. 101A). Las 
puntas de otras dicotomías se convirtieron en 
ramas subterráneas delgadas, sin hojas, que se 
bifurcan repetidamente y que se asemejan a los 
rizóforos de los Lycopodinae. Estas ramas pro- 
bablemente funcionaban de manera similar a las 
raíces. Según la especie, los brotes foliosos tenían 
una ramificación dicotómica pronunciada o po- 
co marcada. Una de las especies tiene las puntas 
de las ramas cubiertas de hojas (Kráusel €: Wey- 
land, 1926); la otra tiene los ápices de las ramas 
desnudos, circinadamente vernados. Aunque se 
sabe que los esporangios nacen en las puntas de 
las ramas aéreas sin hojas, no se sabe con certeza 
si estas ramas bifurcadas dicotómicamente (Fig. 
101B) nacen de forma terminal o lateral en los 
brotes foliosos. 

La parte del rizoma del cuerpo vegetativo era 
cilíndrica y tenía una estructura similar a la de 
Rhynia cuando se observa en sección transversal. 
Las ramas foliosas tenían una organización 
interna más compleja. Al igual que el rizoma, 
estaban internamente diferenciadas en cilindro 
central y corteza (Fig. 102). El cilindro central era 
una actinostela mesarca. El xilema tenía de 4 a 10 
rayos y una pequeña masa de protoxilema a 
poca distancia hacia el interior de la cara externa 
de cada rayo. Salvo ocasionales traqueidas anu- 
lares en el protoxilema, toda la masa del xilema 


Familia Asteroxilaceae 


estaba compuesta por traqueidas espirales. El 
xilema estaba rodeado por una capa de floema 
que era delgada fuera de las vías del xilema y 
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Figura 101 Reconstrucción de Asteroxylon mackiei. 
(A) Rizoma y ramas vegetativas. (B) Rama fértil. [Ba- 
sado en Kidston €: Lang, 1921.] 
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Figura 102 Sección transversal de un brote folioso de Asteroxylon mackiei. 


gruesa entre ellas. Se cree que el floema estaba 
compuesto por células tubulares largas, de pare- 
des finas y puntiagudas o con paredes extremas 
transversales (Kidston € Lang, 1920a). De los 
brazos del xilema se desprendían pequeñas tra- 
zas foliares. Una traza foliar se extendía diago- 
nalmente hacia arriba a través del floema hasta 
la base de una hoja sin venas. Las trazas foliares 
se organizaban de forma concéntrica y tenían 
una capa de floema que envolvía completamen- 
te un cilindro endarco de xilema. Los brotes 
aéreos tenían sus cortezas diferenciadas en una 
parte exterior y otra interior. La corteza exterior, 
salvo las trazas foliares, era un tejido parenqui- 
matoso más o menos homogéneo. La corteza in- 
terna constaba de tres regiones concéntricas: una 
capa externa de células comprimidas tangencial- 
mente, una capa media radialmente septada con 
intersticios intercelulares radialmente alargados 
conspicuos, y una capa interna amplia y homo- 
génea. La capa epidérmica del brote tenía un 
grosor de una célula y contenía estomas. 

Se han encontrado fragmentos de ramas del- 
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gadas, sin hojas, bifurcadas dicotómicamente, 
con esporangios en sus puntas, entremezclados 
con Asteroxylon (Kidston éz Lang, 1920a). En ge- 
neral, se considera que se trata de la parte fruc- 
tífera de la planta, pero su conexión con los bro- 
tes foliosos no se ha establecido sin duda alguna. 
Los esporangios eran piriformes con el extremo 
estrecho unido a la punta de la rama. Los espo- 
rangios tenían una pared de varias células de 
grosor, en la que las células epidérmicas sobre el 
ápice esporangial tenían paredes radiales y tan- 
genciales internas engrosadas. La dehiscencia 
apical de los esporangios maduros parece deber- 
se a cambios higroscópicos en estas células anu- 
lares. La cavidad esporangial carecía de colume- 
la y contenía un número considerable de espo- 
ras. Éstas se desarrollaban en tétradas y tenían 
un diámetro de unos 65 um. al madurar. 


Orden Psilotales. Las Psilotales tienen un esporo- 
fito sin raíces, ramificado dicotómicamente, que 
generalmente se diferencia en un rizoma y un 
brote aéreo. Los brotes aéreos pueden carecer de 
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Figura 103 (A-B) Psilotum triquetum. (A) Porción de un brote. (B) Porción de 
un brote con un esporangióforo en la axila de una hoja. (C-E) Tmesipteris tan- 
nensis. (C) Parte de un vástago colgante. (D-E) Vista ventral y dorsal de hoja 
y esporangióforo. 


hojas o tener muchas hojas pequeñas. Los espo- 
rangios nacen en diadas o triadas y directamente 
sobre el tallo o en la base de las hojas. Los game- 
tofitos son subterráneos y sin clorofila. Los ante- 
ridios se encuentran parcialmente incrustados 
en el gametofito. 

Esta orden no contiene más que dos géneros 
bastante afines, Psilotum y Tmesipteris, ambos 
conocidos sólo en estado vivo. Se han clasificado 
en una sola familia, las Psilotaceae. Tmesipteris, 
que se encuentra en Australia, Nueva Zelanda y 
algunas islas menores del Océano Pacífico, se 
considera generalmente que tiene una sola espe- 
cie, T. tannensis (Fig. 103C). Se han descrito va- 
rias especies de Psilotum, pero normalmente se 


reducen a dos, P. triquetrum (Fig. 103A) y P. flac- 
cidum. Las dos especies de Psilotum están muy 
extendidas en las regiones tropicales y sub-tropi- 
cales de ambos hemisferios, pero P. triquetrum es 
la más común de las dos. Ambos géneros suelen 
ser epífitos y crecen sobre helechos arborescen- 
tes, pero todas las especies pueden ser también 
terrestres y crecer en el suelo o en las grietas de 
las rocas. 

Ambos géneros tienen rizomas marrones sin 
raíces con una ramificación dicotómica repetida 
en la que la punta de cualquier dicotomía puede 
convertirse en un brote aéreo verde. El rizoma 
suele contener un hongo micorrícico. 

Los brotes aéreos de los individuos epífitos 


149 


Capítulo 7 


Protoxilema  Xilema 


AA 


Floema Endodermis 


División Psilophyta 


o 


ds 
AR 


Corteza Estoma Epidermis 


Figura 104 Sección transversal de la estela y parte de la corteza de Psilotum triquetrum. 


suelen ser colgantes; los de los individuos terres- 
tres suelen ser erectos. Los brotes aéreos son bas- 
tante diferentes en los dos géneros. En Tmesipte- 
ris el brote no suele estar ramificado y sólo en 
raras Ocasiones presenta una sola dicotomía. 
Cerca de su unión con el rizoma, el brote tiene 
hojas diminutas y escamosas; más arriba del bro- 
te las hojas son progresivamente más grandes y 
más ampliamente lanceoladas. La mayoría de las 
hojas hacia el extremo distal de un brote son 
bifurcadas y tienen un par de esporangios en sus 
axilas (Fig. 103D-E). Esta parte fértil de la planta 
se denomina a veces “estróbilos”, pero es una es- 
tructura muy laxa en comparación con los estró- 
bilos de los licopodios. El brote aéreo de Psilotum 
suele tener varias ramificaciones dicotómicas. La 
porción basal del brote es cilíndrica; la porción 
verde distal puede ser radialmente simétrica y 
longitudinalmente acostillada (P. triquetrum), o 
puede ser marcadamente aplanada (P. flacci- 
dum). Las hojas de las ramas aéreas de Psilotum 
son pequeñas, escamosas y de distribución más 
o menos irregular. Los esporangios nacen en 
triadas en tallos muy cortos y en las axilas de las 
hojas biífidas diminutas. La mayoría de ellos se 
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encuentran hacia los ápices de las ramas aéreas, 
pero ocasionalmente pueden estar relativamente 
bajos en una rama. (Fig. 103A-B). 

Los ápices de los rizomas y las ramas aéreas 
de ambos géneros tienen una única célula apical 
con tres caras cortantes (Ford, 1904; Holloway, 
1918). Las porciones maduras de los rizomas de 
ambos géneros son actinostélicas y tienen una 
corteza relativamente simple que rodea la estela. 

Las ramas aéreas de Psilotum también son ac- 
tinostélicas (Ford, 1901; Stiles, 1910). En estas ra- 
mas, los límites entre la estela y la corteza están 
fuertemente delimitados por una capa endodér- 
mica con bandas de Caspary distintas en las pa- 
redes radiales (Fig. 104). El xilema es actinostéli- 
co, generalmente con seis rayos. Su disposición 
es exarco y tiene unos pocos elementos de proto- 
xilema en la punta de cada rayo. El centro de la 
masa del xilema está compuesto por fibras de es- 
clerénquima de paredes gruesas con punteadu- 
ras simples en sus paredes (Ford, 1904). Los ele- 
mentos de paredes finas entre la endodermis y 
el xilema son células alargadas verticalmente. 
Este tejido suele denominarse floema, pero en él 
no se han demostrado los típicos tubos cribosos 
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Figura 105 Sección transversal de un brote de Tmesipteris tannensis. 


(Ford, 1904). En algunos casos hay algunos ele- 
mentos de xilema secundario entre el floema y el 
xilema primario (Boodle, 1904; Stiles, 1910). La 
corteza en las ramas aéreas de P. triquetrum tiene 
paredes finas y no tiene espacios intercelulares 
en una distancia considerable fuera de la endo- 
dermis; hacia fuera las células tienen paredes ca- 
da vez más gruesas. La parte esclerenquimática 
de la corteza es abruptamente sucedida por célu- 
las de paredes finas con numerosos cloroplastos. 
Esta parte fotosintética de la rama tiene de dos a 
cinco células de ancho y está compuesta por cé- 
lulas alargadas verticalmente con pequeños es- 
pacios intercelulares entre las paredes verticales. 
La epidermis tiene una célula de espesor y está 
muy cutinizada. Los estomas se encuentran 
principalmente en los surcos entre las crestas 
longitudinales del tallo. 

Las ramas aéreas de Tmesipteris no tienen una 
capa endodérmica bien definida (Sykes, 1908). El 
cilindro vascular es solenostélico y tiene una pe- 
queña masa de parénquima de paredes finas 
(médula) interna a las traqueidas (Fig. 105). Las 
ramas de crecimiento vigoroso tienen el xilema 


en un cilindro definido y cinco pequeños grupos 
de protoxilema mesarco en el cilindro. El xilema 
de la estela se vuelve poco visible hacia los ápi- 
ces de las ramas y consiste en gran parte en res- 
tos que parten hacia las hojas. La mayor parte del 
floema está compuesta por tubos cribosos con 
placas cribosas en sus paredes laterales. Estos tu- 
bos cribosos son atípicos porque tienen paredes 
lignificadas. Las trazas foliares tienen su xilema 
mesarco en disposición y enfundado por una 
capa de floema después de que las hojas hayan 
salido de la estela. La corteza está compuesta por 
células angulares sin espacios intercelulares, y la 
epidermis es de una célula de espesor, muy cuti- 
nizada y sin estomas. Las porciones exteriores de 
las ramas que pertenecen más a la base foliar que 
a la corteza tienen estomas en la capa epidérmica 
y espacios intercelulares conspicuos en el tejido 
subepidérmico. 

Las hojas de Tmesipteris tienen un único haz 
vascular que es continuo con una traza foliar 
desde el tallo. Visto en sección transversal, un 
haz foliar tiene cuatro o cinco traqueidas escala- 
riformes que rodean uno o dos elementos del 
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Figura 106 Psilotum triquetrum. (A) Sección vertical del ápice de un tallo con una hoja joven y un espo- 
rangióforo. (B-C) Secciones verticales de esporangióforos en etapas posteriores de desarrollo. (D) Sec- 
ción transversal de una porción de un esporangióforo antiguo y a través de la línea de dehiscencia de 


un esporangio. 


protoxilema. El xilema está rodeado de floema y 
éste, a su vez, está envuelto por una capa endo- 
dérmica poco definida (Sykes, 1908). Todas las 
células del mesófilo de la hoja aplanada son de 
contorno angular y tienen pequeños espacios in- 
tercelulares entre ellas. La capa epidérmica tiene 
sus estomas algo hundidos bajo la superficie de 
la hoja. Una forma de T. tannensis tiene estomas 
en ambas caras de la hoja; la otra forma los tiene 
solo en la cara adaxial. Las hojas de Psilotum son 
siempre pequeñas y de estructura simple. La 
capa superficial de la hoja es una epidermis cuti- 
nizada sin estomas. El interior de la hoja está for- 
mado en su totalidad por parénquima de aspec- 
to similar al tejido fotosintético de la rama (Ford, 
1904). Las hojas carecen de vena, pero en P. flacci- 
dum hay una traza foliar que termina justo deba- 
jo de la base de la hoja. 

Los esporangios de Tmesipteris nacen en pare- 
jas en la base de un gran apéndice bífido similar 
a una hoja (Fig. 103D-E); los de Psilotum nacen 
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en tríadas en apéndices diminutos subtendidos 
por una bráctea (Fig. 103B). Debido a que los es- 
porangios están fusionados entre sí, el grupo se 
denomina a veces sinangio, pero la aplicación 
de este término a los esporangios fusionados de 
las Psilotales es engañosa porque la estructura 
no es homóloga a la del sinangio de los helechos 
maratiáceos. El llamado sinangio de las Psilota- 
les se interpreta generalmente como un esporan- 
gióforo fusionado con una bráctea subyacente 
(Bower, 1935; Eames, 1936; Scott, 1900; Sykes, 
1908; Thomas, 1902). Los estadios de la ontoge- 
nia temprana muestran que hay esporangios se- 
parados y no un esporangio septado. La presen- 
cia regular de un suministro vascular en el corto 
pedicelo que subyace a los dos (o los tres) 
esporangios, y la aparición ocasional de fructifi- 
caciones con pedicelos alargados parecen mos- 
trar que los pedicelos son homólogos a los de los 
esporangióforos equisetáceos. Una prueba adi- 
cional de la naturaleza esporangiofórica se ob- 
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Figura 107 Tmesipteris tannensis. (A) Vista superficial de un gametofito. (B) Sección transversal de un 
gametofito. [(A) Redibujado de Lawson, 1917a; (B) Redibujado de Holloway, 1918.] 


serva en las fructificaciones aberrantes en las que 
un “esporófilo” repetidamente bifurcado lleva 
dos o tres “sinangios” y en las que el “sinangio” 
es sustituido por un lóbulo similar a una hoja. 

Existen homologías evidentes entre las fructi- 
ficaciones de las Psilotales y las porciones fértiles 
de los esporofitos de las Psilophytales en las que 
un brazo de una rama es fértil y el otro estéril. 
Una condensación del brazo fértil hasta un esta- 
do en el que hay dicotomías muy cortas que ter- 
minan en esporangios daría lugar al esporangió- 
foro psilofítico; y el aplanamiento y acortamien- 
to del brazo estéril daría lugar a la bráctea (o al 
par de brácteas) que subtiende al esporangióforo 
psilofítico. 

En etapas muy tempranas del desarrollo de 
Tmesipteris es imposible saber si un brote lateral 
meristemático justo detrás del ápice del tallo se 
convertirá en una fructificación o en una hoja. En 
el caso de Psilotum, la bráctea que subtiende al 
esporangióforo está muy avanzada hacia la ma- 
durez antes de que el esporangióforo comience 
a desarrollarse. Un esporangióforo de Psilotum 
se reconoce primero como una pequeña giba me- 
ristemática en la cara adaxial de una bráctea y 
cerca de su base. Se dice que el crecimiento de un 
esporangióforo se debe a una célula apical con 
tres caras cortantes, pero esta célula, si está pre- 
sente, no es generalmente reconocible (Bower, 
1894). Los esporangios se diferencian en una fase 


temprana de la ontogenia de un esporangióforo. 
A juzgar por etapas muy tempranas del desarro- 
llo del esporangio (Fig. 106A), cada uno de los 
tres esporangios se desarrolla a partir de una 
sola célula epidérmica del esporangióforo. Inde- 
pendientemente de que se forme a partir de una 
o más células, el primer plano de división es pe- 
riclinal. La célula hija exterior es el primordio 
parietal; la célula interior es la célula arquespo- 
rial (esporógena primaria). La repetida división 
periclinal y anticlinal del primordio parietal da 
lugar a una pared de cuatro a cinco células de es- 
pesor (Fig. 106B-D). La división y redivisión de 
la célula arquesporial produce un gran número 
de células esporógenas. A diferencia de la mayo- 
ría de las otras Pteridophyta, ni las células espo- 
rógenas más externas ni las células parietales 
más interna se convierten en un tapete. A medi- 
da que el esporangio se acerca a la madurez, gru- 
pos irregulares de células en el tejido esporóge- 
no se llenan densamente de citoplasma, se divi- 
den repetidamente y finalmente dan lugar a las 
células madre esporales (Fig. 106B-C). Las célu- 
las esporógenas restantes, cuyos protoplastos 
son acuosos, se dividen lentamente y se desinte- 
gran en una masa plasmodial mientras se for- 
man las esporas (Fig. 106C-D). La formación de 
esporas va acompañada de un engrosamiento de 
las paredes celulares de la capa epidérmica pa- 
rietal, excepto en una pequeña fila vertical. Esta 
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Figura 108 Tmesipteris tannensis. (A-E) Secciones verticales de anteridios en varias etapas de desa- 
rrollo. (F-J) Secciones verticales de arquegonios en varias etapas de desarrollo. (K-L) Secciones verti- 
cales de embriones jóvenes dentro de arquegonios. [(A-J) Redibujado de Holloway, 1918; (K-L) redi- 
bujado de Holloway, 1921.] 


fila, que va de la base al ápice del esporangio, es 
la futura línea de dehiscencia longitudinal del 
esporangio (Fig. 106D). 

Los gametofitos de las Psilotales son de hábi- 
tos subterráneos, carecen de clorofila y se nutren 
de forma saprofita a través de la agencia de hon- 
gos simbióticos ficomicetáceos en sus células. 
Este modo de nutrición micorrícica no es propio 
de la orden, ya que también se encuentra en Ly- 
copodium y en ciertos helechos eusporangiados. 
Los gametofitos tienen forma cilíndrica irregular 
con una Oo dos ramificaciones dicotómicas 
irregulares (Fig. 107A). Toda la superficie del 
talo está cubierta de largos rizoides unicelulares. 
Cada rama es meristemática. En Tmesipteris la 
región meristemática tiene una sola célula apical 
(Holloway, 1918) pero esto no se ha observado 
en Psilotum (Holloway, 1939). En las partes ma- 
duras de un gametofito, la epidermis y una capa 
subepidérmica de dos a cuatro células de grosor 
están compuestas por células relativamente pe- 
queñas libres de hongos y ricas en almidón. El 
resto de las células internas son más grandes y 
están densamente repletas de hongos micorrici- 
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cos. Se han encontrado gametofitos de Psilotum 
con un filamento compuesto por traqueidas anu- 
lares y escalares que se extienden hacia atrás 
desde el ápice de crecimiento (Holloway, 1939). 
Se ha observado un desarrollo similar de las tra- 
queidas en ciertos helechos y se ha afirmado que 
“una de las mejores pruebas de apogamia en los 
helechos es la aparición de traqueidas justo de- 
trás de la muesca apical del protalo” (Steil, 1939). 
Los gametofitos de las Psilotales son homotáli- 
cos, con órganos sexuales dispersos por toda la 
superficie, y con arquegonios más numerosos 
que los anteridios, o viceversa (Holloway, 1918, 
1921, 1939; Lawson, 1917, 1917a). 

El primordio anteridial es una célula superfi- 
cial del gametofito (Holloway, 1918, 1921, 1939; 
Lawson, 1917, 1917a). Se divide periclinalmente 
en una célula exterior, el primordio parietal, y 
una célula interior, la célula androgonial prima- 
ria (Fig. 108A). La división y redivisión de las 
células androgoniales primarias da lugar a un 
número considerable de células androgoniales, 
cuya última generación celular son los androci- 
tos (Fig. 108C-E). Los androcitos se metamorfo- 
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Figura 109 Tmesipteris tannensis. (A-C) Etapas en el desarrollo del embrión. (D-F) Jóvenes esporofi- 
tos después de emerger del gametofito. [Redibujado de Holloway, 1921.] 


sean en anterozoides multiflagelados enrollados 
en espiral (Darnell-Smith, 1917; Lawson, 1917, 
1917a). El desarrollo del tejido androgonial se 
acompaña de una división anticlinal y de la redi- 
visión del primordio parietal para formar una 
pared de una célula de grosor que se encuentra 
en la cara externa del tejido androgonial (Fig. 
108B-E). En el centro de la pared madura hay 
una célula opercular triangular cuya desintegra- 
ción eventual proporciona una abertura para el 
escape de los anterozoides. Los anteridios ma- 
duros de los Psilotales se proyectan en forma de 
cúpula por encima del gametofito. Parecen de 
tipo emergente, pero en realidad son del mismo 
tipo incrustado que las de Lycopodium, Equisetum 
y los helechos eusporangiados. 

El primordio arquegonial es también una cé- 
lula superficial del gametofito. La primera divi- 
sión de este primordio es periclinal y en una cé- 
lula tectriz primaria y una célula central. Me- 
diante dos divisiones anticlinales sucesivas, la 
célula tectriz primaria da lugar a cuatro primor- 
dios del cuello dispuestas de forma cuadrangu- 
lar (Fig. 108F). La división periclinal de cada una 
de los primordios del cuello da lugar a un cuello 
arquegonial de cuatro a cinco células de altura 
(Fig. 108G-1). El desarrollo de los primordios del 
cuello en un cuello va acompañado de una 
división periclinal de la célula central en una 
célula primaria del canal y una célula primaria 


del vientre (Fig. 108G). La célula primaria del 
canal se alarga verticalmente a medida que se 
desarrolla el cuello, pero no se sabe si se divide 
o no en dos células del canal (Holloway, 1918, 
1939; Lawson, 1917a). El comportamiento de la 
célula primaria del vientre también es dudoso. 
Los escasos datos disponibles parecen mostrar 
que funciona directamente como el óvulo y no 
sufre la división habitual en célula del canal del 
vientre y óvulo. A medida que los arquegonios 
se acercan a la madurez, se produce una cutini- 
zación de las paredes celulares en el nivel más 
bajo de las células del cuello (Fig. 1081) y un des- 
prendimiento de todas las células del cuello por 
encima de ellas. El desprendimiento de la parte 
superior del cuello, junto con la desintegración 
de la célula (o células) del canal, deja un pasaje 
para la entrada de los anterozoides en el vientre 
del arquegonio (Fig. 108)). 

El desarrollo del esporofito comienza con una 
división del cigoto en un plano perpendicular al 
eje largo del arquegonio (Fig. 108K; Holloway, 
1918, 1921, 1939). La célula hija hipobasal se con- 
vierte en el pie del embrión. Esta porción del em- 
brión se distingue claramente a través de todas 
las etapas de desarrollo hasta que el joven espo- 
rofito se convierte en una planta independiente. 
La célula hija epibasal del cigoto se convierte en 
la porción del brote del esporofito. A diferencia 
de otras pteridofitas, no hay formación de una 
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raíz primaria, una hoja primaria o un suspensor 
durante las etapas embrionarias. 

La primera división en el desarrollo de la cé- 
lula epibasal en un pie está en un plano perpen- 
dicular al plano de división precedente. Las divi- 
siones posteriores en las dos mitades del pie 
tienen una secuencia irregular (Figs. 108L, 109A- 
C). A medida que el desarrollo del pie continúa, 
se convierte en un cilindro con una longitud 
aproximadamente igual a la anchura. Las células 
superficiales de las caras libres del pie se alargan 
hasta formar haustorios cortos que penetran en 
el tejido gametofítico adyacente. El pie, similar 
al de los Anthoceros, funciona como órgano de 
absorción hasta que la porción del brote del 
embrión se convierte en una planta autosuficien- 
te. 

El desarrollo del vástago a partir de la célula 
hija epibasal del cigoto comienza con una divi- 
sión vertical. Las dos células hijas así formadas 
se dividen transversalmente. Las divisiones pos- 
teriores se producen en una secuencia más o 
menos irregular (Figs. 108K, 109A-C). La porción 
del brote de un embrión joven tiene forma semi- 
esférica y se diferencia verticalmente en dos mi- 
tades, derivadas, respectivamente, de las dos 
primeras células del brote. Hay una diferencia- 
ción temprana de una célula apical en una o en 
ambas mitades del brote joven. En ambos casos, 
la célula apical se encuentra a medio camino 
entre la base y el ápice de la mitad en la que se 
ha formado. El desarrollo posterior del brote se 
debe en gran parte a la actividad de la célula o 
células apicales. Si uno de ellos está presente, el 
brote tiende a alargarse verticalmente; si hay 
dos, tiene dos ramas horizontales que crecen en 
direcciones opuestas. Los primeros estadios del 
desarrollo embrionario van acompañados del 
crecimiento del tejido gametofítico adyacente en 
una estructura similar a la caliptra que sobre- 
pasa la porción superior del embrión (Fig. 109A- 
C). Una vez que la célula apical comienza a fun- 
cionar, el brote en desarrollo crece a través de la 
caliptra y se proyecta más allá del gametofito. La 
parte que sobresale del esporofito pronto desa- 
rrolla rizoides aquí y allá en su superficie y se 
infecta con un hongo micorrícico. Un brote en 
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desarrollo es capaz de nutrirse por sí mismo des- 
pués de tener un hongo micorrizo, y puede con- 
vertirse en una planta independiente (el rizoma 
joven) en cualquier momento después de que se 
produzca la infección (Fig. 109D-F). La separa- 
ción del gametofito se debe a una capa de absci- 
sión que se forma en la región en la que el brote 
y el pie son contiguos. Cuando se produce la 
abscisión, el pie suele permanecer incrustado en 
el gametofito. El rizoma joven así separado del 
gametofito tiene una estela embrionaria a poca 
distancia del punto de crecimiento, y posterior a 
ésta hay una estela madura con xilema y floema. 
Los rizomas jóvenes que crecen a través del 
suelo suelen tener ramas laterales. A veces se de- 
ben a una dicotomía, pero más a menudo se de- 
ben a la formación de ápices de ramas adventi- 
cias en las partes más antiguas del rizoma. La 
rama original, o algunas de las ramas adventi- 
cias, acaban creciendo por encima del suelo y se 
convierten en los típicos brotes aéreos. 
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División 


Lepidophyta 


Licopodios o Musgos de Clava 


Los miembros de la división Lepidophyta, a 
la que se refieren todos los licopodios, tienen un 
esporofito diferenciado en tallo, hojas y raíces. 
Las hojas son micrófilas y con una sola vena. Ge- 
neralmente están dispuestas en espiral, pero en 
algunos casos están en pares opuestos o en verti- 
cilos. Las estelas de Lepidophyta pueden ser 
protostélicas, sifonostélicas o polistélicas; pero 
en ningún caso hay intersticios foliares por enci- 
ma de las hojas. Las hojas fértiles (esporófilos) 
sólo producen un único esporangio y éste en la 
cara adaxial y cerca de la base del esporófilo. La 
mayoría de las Lepidophyta tienen los esporófi- 
los en estróbilos. 

Existe la creencia generalizada de que las Le- 
pidophyta han derivado de las Psilophytales, 
pero la forma en que las psilofitas evolucionaron 
las hojas y los esporófilos característicos de las 
Lepidophyta es objeto de discusión. La evolu- 
ción de la serie licopodial se produjo, sin duda, 
en una fase temprana de la evolución progresiva 
de las plantas vasculares, ya que se ha encontra- 
do un licopodio, Baragwathia, en el Silúrico Me- 
dio, contemporáneo de las psilofitas más anti- 
guas conocidas. Al principio de su historia, las 
Lepidophyta parecen haber empezado a evolu- 
cionar en dos líneas independientes, distingui- 
bles superficialmente entre sí por la presencia o 
ausencia de una pequeña excrecencia laminar, la 


lígula, cerca de la base de cada hoja y en la cara 
adaxial. La línea evolutiva en la que las hojas 
carecen de lígulas (licopodios eligulados) ha 
conservado la estructura herbácea simple y la 
homosporía que se consideraba característica de 
los licopodios más primitivos. En ninguna parte 
de los licopodios eligulados se produjo una evo- 
lución de la heterosporía o del engrosamiento 
secundario que hizo posible un esporofito de 
proporciones arbóreas. La otra línea evolutiva, la 
de los licopodios ligulados, se volvió heterospó- 
rica al principio de su filogenia. Algunos de 
ellos, los Selaginellales, conservaron el tipo de 
esporofito herbáceo primitivo. A finales del 
Devónico, otros licopodios ligulados habían de- 
sarrollado un cambium que producía tejidos 
vasculares secundarios, lo que hizo posible las 
lepidodéndridos arborescentes, tan abundantes 
durante el Carbonífero. La evolución de un mé- 
todo de reproducción similar al de las semillas 
tuvo lugar entre los licopodios arborescentes co- 
nocidos como lepidocarpos. Un método de 
reproducción similar al de las semillas parece 
haber evolucionado de forma independiente en 
la línea herbácea que da lugar al actual género 
Selaginella. Prácticamente todas las lepidodén- 
dridos y lepidocarpos se extinguieron antes O 
durante el extenso período(s?) glaciar del Pérmi- 
co. Isoetes, un género actual, es probablemente 
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Cenozoico tardío 
— 25 000 000 años 

Cenozoico temprano 
— 60 000 000 años 


CENOZOICO 


Cretácico superior 
— 110 000 000 años 


Cretácico inferior 
— 140 000 000 años 


MEZOZOICO 


Jurásico 
— 175 000 000 años 


Pérmico 
— 240 000 000 años 


Carbonífero superior 

(Pensilvánico) 

— 280 000 000 años 
arbonífero inferior 

(Misisípico) 

310 000 000 años 


PALEOZOICO 


Devónico 

— 350 000 000 años 
Silúrico 

— 380 000 000 años 
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ISOETALES 


Isoetaceae 


Pleuromiaceae 


Lepidodendraceae 


Sigillariaceae 


_ 


LEPIDODENDRALES 


PSILOPHYTA 


Figura 110 Diagrama que muestra el rango geológico y las interrelaciones sugeridas entre las Lepido- 


phyta. 


un remanente degenerado de un descendiente 
post-Pérmico de las lepidodéndridos (Fig. 110). 

La organización vascular de todos los géneros 
referidos a la división difiere de la de otras pteri- 
dofitas con hojas, raíces y tallo en la falta de in- 
tersticios por encima de las trazas foliares que 
parten. El descubridor de este rasgo sostiene que 
la serie de equisetáceas tiene una falta similar de 
intersticios (Jeffrey, 1902, 1917) pero, como se ha 
señalado en otro lugar, esto está abierto a la 
duda. La falta de intersticios foliares no significa 
que los licopodios tengan cilindros vasculares 
no seccionados, ya que tienen intersticios por en- 
cima de las ramas que parten. 

La mayoría de las Lepidophyta tienen tallos 
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con una sola estela, pero las de Selaginella (Fig. 
120) pueden ser polistélicas y contener dos, tres, 
cuatro o más estelas paralelas en el intervalo en- 
tre dos ramas sucesivas. Desde el punto de vista 
de la teoría estelar las Lepidophyta son notables 
por su falta de progreso evolutivo en la organi- 
zación del xilema primario, y en toda la división 
el protoxilema es casi siempre exarca. Sin embar- 
go, con frecuencia se pasa de una condición en la 
que el protoxilema rodea completamente el me- 
taxilema a una condición de poliarco en la que 
hay varias costas de protoxilema. Muchos miem- 
bros de la división tienen un cilindro vascular 
protostélico. Puede tratarse de una haplostela 
simple, o puede ser actinostélica y con pocas o 
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con muchas crestas de protoxilema. Otros lico- 
podios tienen el centro del xilema compuesto 
por parénquima en lugar de traqueidas. Estos 
cilindros se consideran sifonostelas. A pesar de 
la organización primitiva de los tejidos vascula- 
res primarios, los tallos de muchos géneros se ca- 
racterizan por un rasgo avanzado: la capacidad 
de formar tejidos vasculares secundarios por 
medio de un cambium. 

Aunque las hojas de Lepidophyta se denomi- 
nan micrófilas, esto no significa necesariamente 
que las hojas sean de pequeño tamaño en toda la 
división, ya que las de ciertas especies fósiles 
tenían medio metro o más de longitud. Las Lepi- 
dophyta son microfílicas en el sentido de que sus 
hojas tienen una sola vena que asciende desde la 
base de la hoja sin ramificarse. En casos excep- 
cionales, como en ciertas sigilarias, la hoja tiene 
dos venas paralelas, pero los géneros con hojas 
bifasiculares derivan inmediatamente de ances- 
tros con hojas unifasiculares. 

La división Lepidophyta solo contiene una 
clase, los Lycopodinae. Existe un acuerdo más o 
menos general sobre los límites de las familias 
dentro de los Lycopodinae, pero, excepto en el 
caso de los Lycopodiales, esto no es así cuando 
se trata de agrupar las familias en órdenes. Las 
Lepidocarpaceae y las Miadesmiaceae se han 
colocado juntas en una orden separada, llamada 
de diversas maneras Lepidospermae (Hirmer, 
1927; Zimmermann, 1930) y Lepidocarpales (G. 
M. Smith, 1938), porque ambas tienen cuerpos 
reproductores similares a las semillas. Las dife- 
rencias en los cuerpos similares a las semillas y 
las marcadas diferencias en la estructura vegeta- 
tiva muestran que las dos familias no están es- 
trechamente relacionadas y que la orden no es 
natural. Probablemente, estas dos familias se en- 
cuentran en una posición más lógica cuando se 
refieren a los Selaginellales y Lepidodendrales 
según la naturaleza herbácea o arborescente del 
esporofito. En general, se reconoce que las Isoe- 
taceae y las Pleuromiaceae están relacionadas. 
Algunos piensan que las diferencias entre las 
dos familias justifican que se coloquen en órde- 
nes separadas (Arnold, 1947; Eames, 1936; Zim- 
mermann, 1930), mientras que otros las colocan 
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en la misma orden (G. M. Smith, 1938; von Wett- 
stein, 1935). En las páginas siguientes, las Lyco- 
podinae se agrupan en cuatro órdenes (Lycopo- 
diales, Selaginellales, Lepidodendrales e Isoeta- 
les). 


Orden Lycopodiales. Los Lycopodiales se diferen- 
cian de todas las demás órdenes de Lycopodinae 
por ser homospóricos y por tener hojas sin 
lígulas. El esporofito es herbáceo y carece de un 
engrosamiento secundario del tallo o de las 
raíces. Los esporófilos pueden o no estar restrin- 
gidos a la parte terminal de las ramas y organiza- 
dos en estróbilos definidos. Los gametofitos, co- 
nocidos únicamente por los dos géneros vivos de 
la orden, son total o parcialmente subterráneos. 
Los anteridios están incrustados en el gametofito 
y sus anterozoides son biflagelados. 

Existen dos familias, las Protolepidodendra- 
ceae y las Lycopodiaceae. 


Familia Protolepidodendraceae. Esta familia, un 
tanto artificial, incluye una serie de géneros ex- 
tintos que sólo se conocen del Silúrico y del De- 
vónico. Los esporofitos eran en su mayoría de 
pequeño tamaño. Eran herbáceos y con las ra- 
mas densamente revestidas de hojas micrófilas 
sin lígulas. Los esporófilos no estaban localiza- 
dos en estróbilos definidos y sus esporangios 
eran homospóricos. La familia cuenta con una 
media docena de géneros. 

Baragwanthia, con la única especie B. longifolia, 
es la más antigua de todos los licopodios cono- 
cidos. Se ha encontrado en una única localidad 
de Australia y en un yacimiento asignado al Silú- 
rico Medio (Lang é Cookson, 1935). La longitud 
máxima de los brotes foliares en las compresio- 
nes carbonizadas de esta localidad es de 28 cm. 
y los tallos de la mayoría de los especímenes 
tienen de 1 a 2 cm. de diámetro. El tallo tenía un 
cilindro central compuesto por traqueidas anu- 
lares. Los tallos estaban densamente revestidos 
de hojas del follaje lineales, dispuestas en espi- 
ral, de 1,0 a 0,5 mm. de anchura y con una longi- 
tud de hasta 4 cm. Había hojas del follaje por 
encima y por debajo de las partes fértiles de un 
brote. Hay esporangios asociados a las hojas en 
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Figura 111 Protolepidodendron scharyanum. (A) Reconstrucción del esporofito. (B) Vista su- 
perficial del fragmento de un brote. (C) Hoja fértil. (D) Sección transversal del tallo. [(A, C-D) 
Redibujado de Kráusel 8. Weyland, 1932; (B) Redibujado de Kráusel 8. Weyland, 1929.] 


los restos fósiles, pero no se sabe si cada esporan- 
gio nacía adaxialmente en un esporófilo o nacía 
directamente en el tallo y entre las hojas. Las 
esporas dentro de los esporangios eran todas del 
mismo tamaño. 

Protolepidodendron se ha encontrado en yaci- 
mientos del Devónico Medio e Inferior en Ale- 
mania, Bohemia, Escocia y el este de Estados 
Unidos (Arnold, 1939; Kráusel €: Weyland, 1929, 
1932). El material extenso y bastante bien conser- 
vado de la especie tipo, P. scharyanum, muestra 
que tenía un eje folioso, ramificado y postrado 
(Kráusel € Weyland, 1932). Las puntas de algu- 
nas ramas del eje se doblaron hacia arriba y 
crecieron hasta una altura de 20 a 30 cm. (Fig. 
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111A). Estas ramas erectas tenían a veces una O 
dos dicotomías. El eje postrado y las puntas de 
las ramas erectas estaban densamente revestidos 
de pequeñas hojas espinosas que se bifurcaban 
en sus ápices. Las hojas carecen de lígulas. Algu- 
nas de las ramas erectas tenían esporófilos aquí 
y allá a lo largo de toda su longitud. Los esporó- 
filos tienen una forma muy parecida a la de las 
hojas estériles y tienen ápices bifurcados. Cada 
esporófilo tenía un solo esporangio que nacía 
adaxialmente y a cierta distancia de la base del 
esporófilo (Fig. 111C). 

Las ramas eran protostélicas y con una corte- 
za parenquimatosa simple externa a la estela 
(Fig. 111D). El xilema de una estela era trirradia- 
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do y tenía pequeños elementos de protoxilema a 
poca distancia hacia el interior de la punta de 
cada rayo. Algunos de los elementos del metaxi- 
lema, si no todos, eran de tipo escalariforme. Las 
trazas foliares partían de los ángulos de la masa 
del xilema, pero no se sabe con certeza si una tra- 
za foliar era o no continua con la vena única de 
una hoja. El tallo no formaba tejidos vasculares 
secundarios, pero existe la posibilidad de que 
tuviera un felógeno que formara una pequeña 
cantidad de peridermo. 


Familia Lycopodiaceae. Las Lycopodiaceae tienen 
esporofitos herbáceos con el tallo que lleva mu- 
chas hojas pequeñas micrófilas sin lígulas. Los 
esporófilos y las hojas del follaje pueden tener 
formas similares o diferentes, y los esporófilos 
pueden o no nacer en estróbilos definidos. Los 
miembros de esta familia son homospóricos y en 
los dos géneros vivos los gametofitos son total o 
parcialmente subterráneos y a menudo se nutren 
principalmente a través de un hongo micorríci- 
co. 

De los dos géneros vivos, uno (Lycopodium) 
tiene una distribución mundial y cuenta con 
unas 180 especies, el otro (Phylloglossum) es mo- 
notípico y sólo se conoce en Australia, Tasmania 
y Nueva Zelanda. El género fósil Lycopodites, que 
tenía una estructura bastante similar a la de 
Lycopodium, se conoce desde el Devónico supe- 
rior (Hirmer, 1938). Esto demuestra que las Ly- 
copodiaceae son un grupo muy antiguo. 

La mayoría de las especies de Lycopodium son 
tropicales, pero algunas de ellas están amplia- 
mente distribuidas en regiones templadas. To- 
das las especies de Lycopodium tienen esporofitos 
relativamente pequeños, herbáceos o arbustivos 
(Fig. 112). Algunas especies son epífitas y con es- 
porofitos erectos o colgantes; otras son terrestres 
y el esporofito puede tener un tallo erguido o 
uno que crece horizontalmente por encima o por 
debajo de la superficie del suelo. El tallo y sus 
ramas están densamente revestidos de pequeñas 
hojas. 

Lycopodium se divide en dos subgéneros que 
difieren en la organización general del esporofi- 
to. Las especies referidas al subgénero Urosta- 
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chys tienen tallos ramificados o no ramificados 
que son erectos o colgantes, pero nunca rastreros 
(Pritzel, 1900). Si el tallo está ramificado, la rami- 
ficación es siempre dicotómica y normalmente 
con dicotomías sucesivas en ángulo recto. Las es- 
pecies de este subgénero no tienen raíces advén- 
ticias a lo largo del tallo. Las hojas del follaje y 
los esporófilos de la mayoría de las especies del 
subgénero tienen aproximadamente el mismo 
tamaño y ambos son verdes. Sin embargo, existe 
una considerable variación en la distribución de 
ambos. En L. selago y especies afines se alternan 
zonas estériles y fértiles a lo largo del tallo y las 
ramas. Algunas otras especies del subgénero 
tienen los esporófilos restringidos a la parte 
distal del tallo y las ramas. Aunque tales porcio- 
nes de la planta se denominan propiamente es- 
tróbilos, hay una considerable variación en el 
carácter distintivo de los estróbilos. Estos son 
más distintivos en el grupo de especies relacio- 
nadas con L. phlegmaria (Fig. 112A) donde los 
estróbilos están ramificados dicotómicamente y 
donde los esporófilos, aunque son verdes y de la 
misma forma, son mucho más pequeños que las 
hojas del follaje. 

Las especies del subgénero Rhopalostachya 
suelen tener tallos postrados con ramas vertica- 
les. La ramificación en la porción del esporofito 
que se forma por primera vez puede ser dicotó- 
mica, pero en las porciones que se desarrollan 
más tarde es siempre monopodial. Las especies 
con tallo rastrero suelen tener sus raíces adventi- 
cias a lo largo de toda la porción postrada. Todos 
los miembros del subgénero tienen los esporófi- 
los en estróbilos bien definidos, que pueden ser 
simples o ramificados. Los esporófilos se dife- 
rencian de las hojas del follaje en que son de me- 
nor tamaño, son de color más pálido y tienen un 
margen dentado. La mayoría de las especies del 
subgénero tienen todas las hojas de follaje 
iguales, pero unas pocas especies se parecen a 
Selaginella en que las hojas son de dos tamaños y 
en filas verticales definidas a lo largo del tallo. 

La propagación vegetativa del esporofito es 
frecuente en Lycopodium y puede dar lugar a 
poblaciones de gran extensión derivadas de un 
individuo original (Holloway, 1916). Las espe- 
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cies con tallos rastreros tienen el crecimiento api- 
cal, la ramificación y la muerte progresiva de las 
partes más antiguas que se encuentran en otras 
pteridofitas con tallos postrados. Además, exis- 
ten otros métodos de multiplicación de la planta. 
Se ha demostrado que pueden surgir nuevas 
plantas a partir de (1) la propagación vegetativa 
del gametofito, (2) la propagación vegetativa de 
la fase juvenil (protocormo) del esporofito, (3) 
las gemas producidas a partir de las células cor- 
ticales de la raíz, (4) los tubérculos desarrollados 
en los ápices de las raíces y (5) los bulbilos 
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Figura 112 (A) Lycopodium phlegmaria. (B) L. volubile. (C) L. inunda- 


(Holloway, 1917). Los bulbilos, que sólo se 
encuentran en las especies pertenecientes al sub- 
género Urostachys, tienen un parecido superficial 
con el estadio protocórmico de los jóvenes espo- 
rofitos. Los bulbilos pueden formarse en cual- 
quier parte de los tallos. Los bulbilos han sido 
interpretados como ramas laterales modificadas, 
como esporangios modificados y como hojas 
modificadas. Esta última interpretación parece 
la más lógica, ya que un bulbilo tiene la misma 
posición, la misma dorsiventralidad y el mismo 
suministro vascular que una hoja (R. W. Smith, 
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Figura 113 Lycopodium phlegmaria. Sección transversal del cilindro vas- 
cular del tallo. 


1920). 

El ápice de un tallo tiene un número de pri- 
mordios apicales en lugar de una única célula 
apical como en los tallos de la mayoría de las de- 
más pteridofitas. Cuando se interpreta según la 
teoría tunica-corpus, el grupo de primordios co- 
rresponde al corpus que se encuentra en los 
tallos de las angiospermas y se carece de tunica 
(Hártel, 1938). Los entrenudos situados sólo a 
una o dos distancias del meristemo apical pre- 
sentan una diferenciación bien definida de los 
tejidos que maduran en epidermis, corteza y 
estela. 

La epidermis de las partes maduras de un 
tallo tiene un grosor de una célula y tiene esto- 
mas que parecen tener una estructura similar a 
los de la hoja. Se ha demostrado que los estomas 
de las hojas tienen una estructura idéntica a los 
de algunas angiospermas (Copeland, 1902). El 


grosor relativo de la corteza varía mucho de una 
especie a otra. En algunas especies su grosor ra- 
dial es varias veces superior al de la estela; en 
otras especies ambos son aproximadamente 
iguales. La estructura de la corteza también varía 
considerablemente. Algunas especies tienen una 
corteza que permanece blanda y parenquimato- 
sa durante toda la vida del esporófito; otras 
especies tienen una esclerificación de la parte 
interna o externa de la corteza; otras especies 
tienen una esclerificación de toda la corteza en 
las partes maduras del tallo. En la cara interna 
de la corteza puede haber una capa endodérmica 
que, al menos en las partes más jóvenes del tallo, 
tiene paredes radiales característicamente en- 
grosadas. En vista de las afirmaciones de que la 
capa endodérmica de Selaginella (Barclay, 1931) 
y de Pteris (Chang, 1927) es de origen estelar, es 
posible que la endodermis de Lycopodium perte- 
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Figura 114 (A) Sección transversal de la hoja de Lycopodium volubile. (B) 
Sección transversal de la raíz de L. serratum. 


nezca a la estela en lugar de a la corteza. 

En el interior de la endodermis hay una capa 
pericíclica que suele tener de tres a seis células 
de grosor. Existe una gran variación en la organi- 
zación de los elementos vasculares, incluso den- 
tro de la misma especie. La misma especie puede 
variar enormemente tanto de un individuo a 
otro como en diferentes porciones del mismo in- 
dividuo. El estudio de los tallos de los esporofi- 
tos jóvenes y de las porciones de primera forma- 
ción de los esporofitos maduros muestra que los 
elementos vasculares están organizados en un 
actinostela exarco muy similar en apariencia a 
las actinostelas característicos de las raíces de las 
plantas vasculares (Chamberlain, 1917; Hollo- 
way, 1910; Jones, 1905; Spessard, 1928; Wardlaw, 
1924; Wigglesworth, 1907). En algunos casos la 
actinostela tiene tres o cuatro puntos de proto- 
xilema; en otros casos puede haber hasta una 
docena de puntos de protoxilema. Las porciones 
de un tallo formadas posteriormente pueden 
conservar la organización actinostélica caracte- 
rística de la planta juvenil (Fig. 113). Las especies 
con este tipo de organización en las porciones 
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más antiguas del tallo se consideran las más pri- 
mitivas del género en cuanto a la organización 
vascular (J. B. Hill, 1914). Otras especies pueden 
tener una organización plectostélica de los ele- 
mentos vasculares (Fig. 90C, página 95); o pue- 
den tener masas de xilema y floema mezcladas 
indistintamente entre sí. Se ha intentado correla- 
cionar los tipos actinostélico y plectostélico con 
el hábito de crecimiento de la planta. Se ha soste- 
nido que la organización plectostélica se encuen- 
tra principalmente en las porciones horizontales 
de la planta y la actinostélica en las porciones 
erectas (Holloway, 1910; Jones, 1905), pero se 
han demostrado tantas excepciones a la generali- 
zación anterior que su validez debe ser cuestio- 
nada (J. B. Hill, 1914). Según otra interpretación, 
la organización de los elementos vasculares está 
profundamente afectada por el tamaño de la es- 
tela (véase la página 131). 

El sistema radicular de Lycopodium es en gran 
medida adventicio; y según el subgénero, las raí- 
ces adventicias se limitan a la parte basal del 
tallo o se forman a lo largo de toda su longitud. 
Las raices adventicias se forman principalmente 
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a partir del tejido pericíclico, pero pueden for- 
marse tanto de éste como de la endodermis (Sa- 
xelby, 1908). Una raíz adventicia en desarrollo 
no crece directamente a través de la corteza, sino 
que crece hacia abajo a través de ella durante un 
centímetro o más antes de emerger del tallo. Por 
ello, las secciones transversales de los tallos sue- 
len mostrar varias raíces dentro de la corteza. 
Mientras crecen a través de la corteza, las raíces 
no están ramificadas, pero después de emerger 
del tallo pueden ramificarse libremente. La ra- 
mificación es siempre dicotómica y generalmen- 
te con dicotomías sucesivas en ángulo recto. 

Las raíces de Lycopodium tienen la diferen- 
ciación en epidermis, corteza y estela típica de 
otras plantas vasculares. La epidermis da lugar 
a numerosos pelos radiculares, pero éstos son 
algo peculiares, ya que se encuentran en pares. 
La aparición de los pelos radiculares en pares se 
debe a que los primordios de los pelos se forman 
en pares por la división oblicua o anticlinal de 
una célula epidérmica joven (Stokey, 1907). La 
corteza tiene varias células de grosor y a menu- 
do se vuelve muy esclerificada en la mitad exte- 
rior a medida que la raíz envejece. En algunos 
casos la estela es monarca con el protoxilema en 
una sola masa; en otros casos es diarca con dos 
masas de protoxilema, o triarca con tres grupos 
en protoxilema. A veces la misma raíz es diarca 
en una parte y tetrarca en otra (Saxelby, 1908). La 
mayoría de las raíces son diarcas (Fig. 114B) y 
tienen una masa de xilema en forma de C o de 
U, orientada de tal manera que la abertura de la 
C o de la U está orientada hacia el exterior del 
tallo. El protoxilema se encuentra en las puntas 
de la masa curvada del xilema, y la parte inter- 
media está formada por el metaxilema. Las raí- 
ces diarcas tienen generalmente una sola masa 
de floema, y ésta se encuentra entre los puntos 
de la Co de la U. 

La mayoría de las especies tienen hojas 
pequeñas y sólo en unas pocas especies alcanzan 
una longitud de 2 a 3 cm. Las hojas son general- 
mente de forma lanceolada y con una base an- 
cha. Pueden estar dispuestas en espiral o en ver- 
ticilos; y en este último caso pueden ser de dos 
tamaños y con la disposición de cuatro filas que 
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se encuentra en muchas especies de Selaginella. 
Las hojas que se forman por primera vez en un 
tallo pueden tener una estructura muy simple y 
carecer de una vena (Wigglesworth, 1907); las 
que se forman más tarde siempre tienen una úni- 
ca vena no ramificada que va desde la base hasta 
el ápice o sólo parte del ápice. La vena se conecta 
con una traza foliar que se extiende a través de 
la corteza hasta la estela. Como en el caso de 
otras Lepidophyta, no hay intersticios foliares en 
la parte de la estela por encima de las trazas fo- 
liares que parten. 

Los primordios foliares surgen muy cerca del 
meristemo apical. Hay división de opiniones 
sobre si una hoja se desarrolla a partir de varias 
células epidérmicas embrionarias contiguas 
(Turner, 1924) o de una sola (Hártel, 1938). Las 
hojas muy jóvenes están formadas por una masa 
homogénea de células embrionarias. Más tarde, 
se produce una diferenciación basípeta y acrópe- 
ta de una vena embrionaria dentro de la región 
basal. Todos los elementos del xilema en una ve- 
na madura son traqueidas engrosadas en espiral, 
y las primeras en madurar se encuentran cerca 
del centro de la vena. Una vena puede estar recu- 
bierta por una endodermis, o puede faltar una 
endodermis. El tejido embrionario intermedio 
entre la vena y la epidermis madura en un pa- 
rénquima en el que las células pueden ser de 
contorno angular y sin espacios intercelulares, o 
redondeadas y con espacios intercelulares (Fig. 
114A). La epidermis de la mayoría de las espe- 
cies tiene estomas en ambas caras de la hoja, 
pero en las especies con hojas dimórficas los es- 
tomas se limitan con frecuencia a una cara de la 
hoja. 

Los esporófilos de la mayoría de las especies 
nacen en estróbilos definidos en las puntas del 
tallo y de las ramas (Fig. 112A, C); pero en un nú- 
mero de especies, incluyendo L. selago, nacen en 
series que alternan con series de hojas de follaje. 
Un esporófilo sólo produce un esporangio, y éste 
adaxialmente y cerca de la base del esporófilo 
(Fig. 115). Un esporangio maduro es siempre 
reniforme y, según la especie, con un tallo largo 
y delgado o corto y macizo. 

Los esporangios comienzan a desarrollarse 
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Figura 115 Lycopodium cernuum. (A) Sección vertical de la porción apical de un estróbilo. (B) 
Vista dorsal del esporófilo y el esporangio. 


cuando el esporófilo está compuesto por células 
embrionarias. La primera evidencia del desarro- 
llo de los esporangios es una división periclinal 
de un pequeño grupo de células epidérmicas en 
la cara adaxial de un esporófilo y cerca de su 
base (Bower, 1894). Las células hijas internas for- 
madas por esta división periclinal contribuyen al 
pedúnculo y a la parte basal de un esporangio; 
las células hijas externas dan lugar al cuerpo del 
esporangio. La primera división de las células 
externas es también periclinal y en una capa 
externa, los primordios parietales; y una capa 
interna, las células arquesporiales. La placa de 
células arquesporiales, por división periclinal y 
anticlinal, se desarrolla en un tejido esporógeno 
bastante masivo (Fig. 116B-D). Prácticamente to- 
dos los miembros de la última generación celular 
del tejido esporógeno funcionan como células 
madre esporales que se redondean, se separan 
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unas de otras y flotan en un líquido viscoso 
mientras se dividen en tétradas de esporas de la 
manera conocida. Los primordios parietales ex- 
ternos al tejido esporógeno se dividen para for- 
mar una pared de tres o más células de espesor 
(Fig. 122). Poco antes de la fase de desarrollo de 
la célula madre-espora, se produce la diferencia- 
ción de un tejido nutricio (tapete) alrededor del 
tejido esporógeno. Éste se forma en parte a partir 
de la capa más interna de las células de la pared 
y en parte a partir de las células esporangiales 
que se encuentran justo debajo del tejido esporó- 
geno. Lycopodium, a diferencia de la mayoría de 
las demás pteridofitas, no presenta desintegra- 
ción del tapete durante la formación de las espo- 
ras. A medida que el esporangio se acerca a la 
madurez, se produce la diferenciación de una es- 
trecha franja transversal de células (el estomio) 
a través de la porción apical de la capa más ex- 
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Figura 116 Lycopodium cernuum. Etapas en el desarrollo del esporangio. 


terna de la pared. Las paredes celulares de la 
porción estomial se engrosan de forma diferente 
a las de otras células de la pared esporangial. 
Cuando se producen tensiones y presiones por 
la desecación de las células del esporangio ma- 
duro, se produce una ruptura transversal del 
ápice del esporangio a lo largo de la línea del es- 
tomio. 

Las esporas de Lycopodium pueden empezar a 
germinar a los pocos días de desprenderse 
(Treub, 1888), pero se conocen varias especies en 
las que la germinación no empieza hasta des- 
pués de que las esporas tengan de tres a ocho 
años (Bruchmann, 1910). El desarrollo del game- 
tofito hasta el punto en que hay órganos sexuales 
maduros tarda de 8 meses a 6 015 años. La tasa 
de crecimiento de los gametofitos está más o me- 
nos correlacionada con la proporción de tejido 
fotosintético y es más lenta en aquellas especies 
que tienen un gametofito incoloro alimentado 
por un hongo micorrícico. 

La primera división celular de una espora en 
germinación tiene lugar antes de que se rompa 
la capa externa de la pared esporal y da lugar a 


dos células hijas semiesféricas de tamaño aproxi- 
madamente igual (Bruchmann, 1910). Una de 
estas células hijas, la célula basal, no sufre más 
división que el corte de una pequeña célula rizoi- 
dal rudimentaria lentiforme. La otra célula hija, 
mediante dos divisiones sucesivas, produce una 
célula apical con dos caras cortantes. En todas 
las especies con gametofitos incoloros y en la 
mayoría de las que tienen clorofila puede haber 
una entrada de un hongo ficomicetáceo simbióti- 
co en la célula basal en el momento en que el ga- 
metofito tiene de cuatro a cinco células (Fig. 
117A-B). Si el hongo no entra, el gametofito no 
sigue desarrollándose. En los gametofitos que se 
desarrollan más allá de este primer estadio, la 
célula apical corta una media docena de segmen- 
tos y luego es sustituida por un grupo de células 
meristemáticas. Los segmentos cortados por la 
célula apical se dividen periclinalmente, y las 
células exteriores así formadas se infectan con el 
hongo simbiótico de la misma manera que la 
célula basal. El grupo apical de células meriste- 
máticas diferenciadas al principio de la ontoge- 
nia de un gametofito produce la mayor parte del 
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Figura 117 (A-B) Etapas tempranas del desarrollo del gametofito de Lycopodium annotinum. (C) 
Sección vertical de un gametofito maduro de L. complanatum. (D-L) L. clavatum. (D-G) Etapas en el 
desarrollo de los anteridios. (H) Anterozoides. (I-L) Etapas en el desarrollo de los arquegonios. [(A-B) 
Redibujado de Bruchmanmn, 1910; (C, H) Redibujado de Bruchmann, 1898; (D-G, I-L) Redibujado de 


Lang, 1899.] 


gametofito adulto. Existe una gran diversidad en 
la forma y estructura de los gametofitos madu- 
ros (Bruchmann, 1898, 1910; Chamberlain, 1917; 
Haberlandt, 1918; Holloway, 1920; Spessard, 
1922). Algunas especies tienen gametofitos total- 
mente subterráneos que pueden ser erectos y 
cónicos o estar libremente ramificados. Los ga- 
metofitos de otras especies son sólo parcialmen- 
te subterráneos y con la parte aérea ramificada y 
con cloroplastos. 

Los órganos sexuales de Lycopodium comien- 
zan a desarrollarse justo detrás del meristemo 
apical (Lang, 1899; Sepssard, 1922). La célula 
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inicial de un anteridio es una célula epidérmica 
que se divide periclinalmente en una célula exte- 
rior (el primordio parietal) y una célula interior 
(el primordio androgonial primario). La célula 
androgonial primaria se divide y redivide para 
formar una gran masa de células androgoniales 
que se encuentran incrustadas dentro del game- 
tofito (Fig. 117D-G). Coincidiendo con la forma- 
ción de las células androgoniales, el primordio 
parietal se divide y redivide anticlinalmente 
para formar una pared, de una célula de espesor, 
que recubre las células androgoniales. En el cen- 
tro de la pared hay una célula triangular compa- 
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Figura 118 (A-D) Etapas en el desarrollo del embrión de Lycopodium phlegmaria. (E-F) Secciones vertica- 
les de los gametofitos y protocormos de L. cernuum. [(A-D) Redibujado de Bruchmann, 1910; (E) Redibu- 
jado de Holloway, 1920; (F) Redibujado de Holloway, 1916).] 


rable a la célula opercular de los anteridios de 
los helechos eusporangiados, pero difiere de ella 
en que no corta tantas células hijas en cada uno 
de los tres lados. La metamorfosis de la última 
generación celular de las células androgoniales, 
los androcitos, en anterozoides no ha sido segui- 
da en detalle, pero se cree que tiene lugar como 
en otras pteridofitas (Lang, 1899). Los anterozoi- 
des (Fig. 117H) son fusiformes, ampliamente re- 
dondeados en la parte posterior y con dos flage- 
los en el extremo anterior (Bruchmann, 1898). La 
liberación de los anterozoides se efectúa me- 
diante la ruptura de la célula opercular. 

La primera división de un primordio arque- 
gonial es periclinal y en una célula tectriz prima- 
ria y una célula central (Bruchmamn, 1910; Lang, 
1899; Spessard, 1922). La célula central se divide 
periclinalmente en una célula primaria del ca- 
nal y una célula primaria del vientre (Fig. 117. 
En algunas especies la célula primaria del canal 
se divide transversalmente para formar cuatro 
células del canal; en otras especies se forman de 
seis a ocho, o incluso más, células del canal (Fig. 
117J-L). La célula primaria del vientre acaba 
siendo más ancha que las células de la fila del ca- 
nal. No ha habido ninguna investigación crítica 
que demuestre si esta célula funciona directa- 
mente como el óvulo o si se divide para formar 


una célula del canal del vientre y un óvulo. 
Mientras tanto, mediante dos divisiones anticli- 
nales sucesivas en ángulo recto, la célula tectriz 
primaria se divide para formar cuatro primor- 
dios del cuello. La división transversal de los 
primordios del cuello da lugar a un cuello de tres 
a cuatro células de altura y normalmente com- 
puesto por cuatro filas verticales de células. La 
porción del arquegonio maduro derivada de la 
célula tectriz primaria, junto con las células del 
canal que envuelve, se proyecta verticalmente 
por encima del gametofito. El resto de las células 
del canal y el óvulo están incrustados en el pro- 
talo. Las células laterales al óvulo y la porción 
inferior de la fila del canal no son porciones del 
arquegonio, ya que se forman por división y 
redivisión de las células protálicas inmediata- 
mente adyacentes al primordio del arquegonio. 
Como en el caso de los arquegonios de las Bryo- 
phyta, todos los miembros de la fila axial, ex- 
cepto el óvulo, se desintegran poco antes de que 
el arquegonio madure. La apertura del ápice del 
cuello arquegonial parece tener lugar mediante 
la separación y desintegración parcial de las cé- 
lulas superiores del cuello. 

La primera división de un cigoto es siempre 
transversal. La célula hija próxima al cuello del 
arquegonio se convierte en un suspensor que 
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empuja a la otra célula hija, a veces llamada célu- 
la embrionaria, más profundamente en el game- 
tofito. El suspensor puede permanecer unicelu- 
lar o volverse tricelular. La célula embrionaria 
acaba convirtiéndose en el esporofito maduro. 
Su primera división es vertical, y a ésta le sigue 
una división vertical de las dos células hijas así 
formadas (Fig. 118A). La división transversal de 
cada una de estas células da lugar a un embrión 
de ocho células en el que éstas se encuentran en 
dos niveles superpuestos de cuatro células cada 
uno. La fila de células adyacentes al suspensor 
acaba por convertirse en el pie del joven esporó- 
fito; la fila distal se convierte en las restantes 
porciones del esporófito. En algunas especies es 
imposible rastrear las partes del esporofito joven 
hasta determinadas células de la fila distal de 
cuatro. Se ha sostenido que las dos células orien- 
tadas hacia el meristemo apical del gametofito 
forman el tallo y las dos orientadas hacia fuera 
del meristemo forman el cotiledón y la raíz pri- 
maria (Bruchmann, 1910). Sin embargo, el joven 
esporófito es una estructura multicelular antes 
de que el cotiledón y el tallo embrionario se ha- 
gan evidentes (Fig. 118B-D). La diferenciación de 
la raíz primaria tiene lugar incluso más tarde y a 
un lado de la región en la que el cotiledón y el 
pie colindan. Hasta ese momento, el embrión 
permanece incrustado dentro del gametofito, 
creciendo hacia abajo y hacia el meristemo del 
gametofito. Finalmente, el tallo y el cotiledón en 
crecimiento irrumpen en la región apical del 
gametofito. A continuación, el cotiledón y el 
tallo muestran una respuesta geotrópica marca- 
damente negativa y comienzan a crecer hacia 
arriba en el aire. 

A veces, las cuatro células distales del estadio 
de ocho células se convierten en una estructura 
globosa masiva (el protocormo) que crece a tra- 
vés del gametofito, se vuelve verde y desarrolla 
rizoides en su superficie inferior. De la superficie 
superior del protocormo surgen de unos pocos a 
muchos brotes erectos y cónicos (protófilos) que 
tienen una función similar a la de las hojas y que 
tienen estomas en su capa epidérmica (Fig. 118E- 
F). Después de haber formado un número indefi- 
nido de protófilos, el protocormo diferencia una 
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región meristemática que se convierte en el tallo 
de la planta adulta. El protocormo ha sido objeto 
de diversas interpretaciones. Algunos lo consi- 
deran una estructura de gran antigúedad y el 
precursor filogenético del tallo (Treub, 1890). 
Otros sostienen que es una especialización filo- 
genética tardía y que representa un “interludio 
gotiforme” en la ontogenia temprana del esporó- 
fito (Bower, 1908; Holloway, 1910). 


Orden Selaginellales. Los miembros de este orden 
tienen esporofitos con tallos herbáceos que sue- 
len carecer de cualquier indicación de engrosa- 
miento secundario. Las hojas del follaje son mi- 
crófilas, todas iguales o dimórficas, y cada una 
con una lígula. Las raíces nacen en el extremo 
distal de las ramas (rizóforos) del tallo. Los es- 
porofitos son heterospóricos, con porciones ve- 
getativas de todos los esporofilos iguales, pero 
con macro- y microsporangios diferentes en ta- 
maño y forma. Los esporófilos siempre nacen en 
estróbilos en los extremos de las ramas. Los 
macro- y microgametofitos son muy diferentes 
en tamaño, y los anterozoides producidos por 
los microgametofitos son biflagelados. 

De las dos familias aquí colocadas en el or- 
den, una, las Miadesmiaceae, se suele colocar en 
las Lepidodendrales. 


Familia Selaginellaceae. Los miembros de esta fa- 
milia tienen un esporofito con una estructura ve- 
getativa típica de la orden, y presentan un ma- 
crogametofito que se escapa del macrosporangio 
en algún momento de su desarrollo. 

Hay dos géneros: Selaginella, un género con 
600 o más especies vivas; y Selaginellites, un gé- 
nero extinto conocido desde el Carbonífero Su- 
perior. Para situarse con seguridad en Selagine- 
llites una especie fósil debe demostrar que ha 
sido heterospórica y esto se demuestra con el 
hallazgo de ambos tipos de esporas o sólo de las 
macrosporas. Se conocen alrededor de media 
docena de especies de Selaginellites; algunas con 
16 a 21 macrosporas en un macrosporangio, 
otras con sólo 4 esporas (Darrah, 1938; Halle, 
1908; Seward, 1913). Selaginellites da buenas ra- 
zones para creer que, al igual que los Lycopodia- 
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Figura 119 Selaginella krausiana. Porción del esporofito. 


les, los Selaginellales son una serie de origen an- 
tiguo. 

La distribución de Selaginella es mundial, pe- 
ro la mayoría de las especies son tropicales y 
muchas de ellas crecen en bosques húmedos. De 
las especies que crecen en regiones templadas, 
aproximadamente 40 se encuentran en los Esta- 
dos Unidos. Algunas de ellas crecen en hábitats 
húmedos y sombríos; otras son xerofíticas y 
crecen en acantilados rocosos secos o en suelos 
que se secan periódicamente. Estas especies xe- 
rofíticas son capaces de soportar la desecación 
durante meses, el sistema de ramas arrosetadas 
se enrolla fuertemente cuando la planta se seca y 
se vuelve a expandir cuando se humedece. 

El tamaño del esporofito varía mucho de una 
especie a otra. En un extremo están aquellas en 
las que no es mucho más grande que la mayoría 
de los musgos; en el otro están aquellas en las 
que es una enredadera delgada que alcanza una 
longitud de 20 metros. Hay dos tipos generales 
de esporofito en el género. En las más de 50 
especies referidas al subgénero Homoeophyllum 
el tallo es generalmente erecto, con todas las ho- 
jas del mismo tamaño, dispuestas en espiral, y 
vistiendo más o menos densamente el tallo (Hie- 
ronymus, 1900). La mayoría de las especies, to- 


das situadas en el subgénero Heterophyllum, tie- 
nen generalmente tallos postrados con ramas 
cortas erectas. El dimorfismo de las hojas se 
aprecia mejor en el eje postrado (Fig. 119). En 
esta porción marcadamente dorsiventral las ho- 
jas nacen en pares y en los cuales los dos de un 
par son marcadamente diferentes en tamaño. La 
hoja más pequeña de cada par se inserta en el 
lado dorsal del tallo, y la hoja más grande en el 
lado ventral. Los pares sucesivos de hojas están 
orientados de tal manera que, la hoja grande se 
alterna con la hoja grande, y la hoja pequeña con 
la hoja pequeña. El eje postrado lleva apéndices 
cilíndricos, incoloros, sin hojas, alargados y de 
crecimiento descendente — rizóforos—cada uno 
de los cuales suele desarrollar un mechón de raí- 
ces adventicias en el extremo libre. 

El ápice en crecimiento de un tallo puede con- 
sistir en un tejido meristemático, como en S. ore- 
gana; pero más frecuentemente, como en S. krau- 
ssiana, hay una sola célula apical bien definida. 
En la única especie en la que la célula apical ha 
sido estudiada en detalle (S. wildenovii) la prime- 
ra división en los segmentos cortados por la cé- 
lula apical es periclinal (Barclay, 1931), la célula 
hija exterior así formada contribuye a la epider- 
mis y a la corteza, la célula hija interior contribu- 
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Figura 120 Selaginella krausiana. (A) Parte de un tallo aclarado para mostrar los tejidos vascula- 


res. (B) Sección transversal de un tallo. 


ye a la estela, cuya capa más externa es la endo- 
dermis. 

A excepción de los rizomas de algunas espe- 
cies, las porciones maduras del tallo se diferen- 
cian de las de otras pteridofitas por tener el teji- 
do vascular separado de la corteza por células 
endodérmicas radialmente alargadas, las llama- 
das trabéculas, con espacios intercelulares cons- 
picuos entre ellas (Fig. 120B). La corteza está for- 
mada generalmente por células angulares sin 
espacios intercelulares, pero en unos pocos casos 
las células son redondeadas y tienen pequeños 
espacios intercelulares (Harvey-Gibson, 1894). 
Todas las células de la corteza pueden tener pa- 
redes finas, o las que están hacia el exterior pue- 
den estar muy esclerificadas. La epidermis tiene 
una célula de espesor y no tiene estomas. La or- 
ganización de la estela va desde la de una simple 
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protostela hasta la de una sifonostela policíclica, 
perforada aquí y allá por intersticios rameales. El 
tallo también puede ser polistélico y tener 2, 3, 4 
O hasta 16 estelas separadas que recorren la re- 
gión intermedia entre dos ramificaciones sucesi- 
vas del tallo (Wardlaw, 1925). S. kraussiana, una 
de las especies polistélicas, es distélica en los in- 
tervalos entre ramificaciones sucesivas (Fig. 
120A). Las dos estelas de este tallo son de organi- 
zación protostélica, y cada una de ellas tiene una 
única masa exarca de protoxilema. Las masas de 
protoxilema de ambos están orientadas entre sí 
de manera que se orientan en direcciones opues- 
tas. El metaxilema de cada haz es centrípeto al 
protoxilema. El xilema está recubierto por una 
capa de parénquima de una a dos células de es- 
pesor. En el exterior hay una sola capa de tubos 
cribosos, excepto en la región radial al protoxile- 
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Figura 121 Selaginella krausiana. (A) Sección transversal de una hoja. (B) Sección vertical de una lígu- 


la que atraviesa la fóvea ligular y el glosopodio. 


ma (Harvey-Gibson, 1894). El parénquima y los 
tubos cribosos están a su vez rodeados por una 
capa pericíclica de una célula de grosor. La capa 
más externa de cada estela es una endodermis, 
también de una célula de grosor. Cuando se 
forman por primera vez, las células endodérmi- 
cas se apoyan lateralmente unas en otras, más 
tarde se separan lateralmente y cada una se alar- 
ga mucho en el eje radial a la estela. El resultado 
es la masa característica de células largas y ra- 
diantes (trabéculas) que puentean el amplio es- 
pacio entre las estelas y la cara interna de la cor- 
teza. A pesar de su gran alargamiento radial, las 
células trabeculares siguen conservando las fajas 
transversales (bandas de Caspary) característi- 
cas de las células endodérmicas (Fig. 120B). 

La naturaleza morfológica del rizóforo se ha 
debatido ampliamente. Se ha considerado que es 
una raíz, una rama del tallo y una estructura que 
no entra en ninguna de estas categorías. El argu- 
mento a favor de su naturaleza radicular se basa 
principalmente en su geotropismo positivo y en 
la similitud de su organización anatómica con la 
de una raíz (Harvey-Gibson, 1902; Uphof, 1920). 
Uno de los argumentos anatómicos más sólidos 


a favor de su naturaleza radicular es el hecho de 
que las especies con tallos polistélicos siempre 
tienen un rizóforo monostélico. Las razones para 
considerar el rizóforo como una parte del tallo 
parecen más concluyentes. Entre ellas se encuen- 
tran su origen exógeno, su falta de caliptra, su 
formación en lugares definidos con respecto a 
las dicotomías del tallo (Bruchmann, 1905) y la 
demostración experimental de que los ápices de 
rizóforos decapitados pueden convertirse en 
brotes con hojas (Wordsell, 1910). En contra de 
las dos interpretaciones anteriores está la suge- 
rencia de que se trata de un órgano sui generis y 
no de una raíz ni de un tallo (Bower, 1908, 1935; 
Goebel, 1905). 

Todas las raíces que lleva la planta adulta son 
de origen adventicio. En la mayoría de las espe- 
cies se forman sólo en el extremo distal de los 
rizóforos, pero en unas pocas especies, como S. 
wallichii, las raíces adventicias pueden desarro- 
llarse en cualquier parte del tallo (Harvey-Gib- 
son, 1902). Las raíces de Selaginella son delicadas, 
poco ramificadas y con una pequeña estela. Típi- 
camente, su organización es monarca y tiene una 
masa de floema y otra de xilema. 
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Las hojas del follaje son pequeñas, simples y 
de contorno simétrico o asimétrico. Según la es- 
pecie, todas las hojas del follaje son iguales en ta- 
maño, o son de dos tamaños diferentes. En cual- 
quier caso, siempre hay una pequeña excrecen- 
cia membranosa, la lígula, en la cara adaxial de 
la hoja y cerca de su base. 

Los primordios foliares se forman muy cerca 
del ápice del tallo. En algunos casos, el primor- 
dio joven parece derivar de una sola célula epi- 
dérmica cerca del punto de crecimiento del tallo. 
En el curso del desarrollo del primordio se pro- 
duce la diferenciación de un único haz vascular 
embrionario que se extiende sin ramificaciones 
hasta el ápice de la hoja. En la base de la hoja se 
conecta con una única traza foliar embrionaria 
que baja en diagonal por la corteza hasta la este- 
la. 

El haz vascular de una hoja madura es muy 
simple. En S. kraussiana, por ejemplo, el xilema 
cerca de la base de la hoja consta de cuatro a 
cinco traqueidas, una de las cuales es anular y las 
otras son espirales (Fig. 121A). Todas las células 
del mesófilo entre la vena y la epidermis con- 
tienen cloroplastos. Según la especie, cada célula 
del mesófilo contiene un solo cloroplasto cupuli- 
forme grande o varios cloroplastos. En cualquie- 
ra de los dos casos hay varios cuerpos fusifor- 
mes, similares a los pirenoides, en el centro del 
cloroplasto (Ma, 1931). Cada uno de los cuerpos 
de tipo pirenoide puede transformarse en un 
grano de almidón rudimentario. Los únicos 
otros arquegoniados con una estructura de clo- 
roplastos similar son los Isoetes y los Antho- 
cerotae. El mesófilo tiene espacios intercelulares 
conspicuos. Todo el tejido puede estar organiza- 
do en un parénquima esponjoso, o puede haber 
la diferenciación de una capa en empalizada dis- 
tinta hacia el lado morfológicamente superior de 
la hoja. La epidermis, que tiene una célula de 
espesor, puede tener estomas en la superficie 
adaxial, en la abaxial o en ambas. Los estomas se 
limitan en gran medida a las porciones de la epi- 
dermis externas al nervio medio (Harvey-Gib- 
son, 1897). 

La lígula es una estructura diferenciada en 
una fase temprana de la ontogenia de la hoja y 
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que madura pronto. Está formada por una franja 
transversal de la epidermis embrionaria de dos 
a tres células de alto y de seis a ocho de ancho 
(Harvey-Gibson, 1896). La división periclinal de 
cada una de estas células da lugar a una capa 
interna, que finalmente se convierte en la fóvea 
ligular, y a una capa externa, que se convierte en 
el resto de la lígula. Una lígula madura tiene 
forma de lengua a abanico y más de una célula 
de grosor, excepto en el ápice (Fig. 121B). Su base 
está formada por una fóvea cupuliforme cuyas 
células tienen forma tubular y carecen de proto- 
plastos cuando están maduras. En S. kraussiana 
las células de la fóvea tienen una banda de Cas- 
pary similar a la de las células endodérmicas. 
Inmediatamente al lado de la fóvea se encuentra 
el glosopodio, una masa semiesférica de células 
de paredes finas con protoplastos muy vacuola- 
dos. Las restantes células de la lígula son más o 
menos cúbicas y están densamente llenas de pro- 
toplasma. La importancia de la lígula no es evi- 
dente. Se ha sostenido que su maduración pre- 
coz da lugar a una estructura protectora que im- 
pide la desecación indebida del ápice del tallo y 
de las hojas jóvenes, pero esto no parece ser váli- 
do en todos los casos, ya que hay especies cuyas 
lígulas nunca sobrepasan el ápice en crecimien- 
to. 

Los esporófilos de Selaginella tienen una es- 
tructura similar a la de las hojas del follaje y cada 
uno tiene una lígula en su base. Un esporófilo 
lleva un único esporangio pedunculado que se 
encuentra en la cara adaxial y entre la lígula y la 
base del esporófilo. Los esporangios son de dos 
tipos distintos, macrosporangios y microspo- 
rangios, llamados así porque contienen, respec- 
tivamente, macrosporas y microsporas. Según la 
naturaleza de sus esporangios, los esporófilos se 
denominan macrosporófilos y microsporófilos. 
Éstas se encuentran siempre en estróbilos defini- 
dos. Los estróbilos se desarrollan siempre en los 
ápices de las ramas, pero el ápice puede conti- 
nuar el crecimiento vegetativo después de que se 
hayan formado los esporófilos y producir así un 
brote con esporófilos y hojas de follaje en zonas 
alternas a lo largo del tallo (Mitchell, 1910; Steel, 
1923; Sykes é€z Stiles, 1910). Los esporófilos están 
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Figura 122 Selaginella oregana. (A) Sección vertical de la porción de un estróbilo. (B) Sección vertical 
de un microsporangio. (C) Sección vertical de un macrosporangio. 


siempre dispuestos en forma de espiral sobre el 
eje estrobilar, pero la espiral está generalmente 
tan condensada que las hojas parecen estar en- 
frentadas en pares y en cuatro filas verticales dis- 
tintas. La mayoría de las especies tienen macros- 
porófilos y microsporófilos en el mismo estróbi- 
lo, pero hay ciertas especies en las que un estró- 
bilo sólo tiene macrosporófilos o sólo microspo- 
rófilos (Mitchell, 1910). Cuando el estróbilo tiene 
ambos tipos de esporófilos, todos los de la 
porción inferior pueden ser macrosporófilos y 
todos los de la porción superior microsporófilos, 
o puede haber dos filas verticales de cada tipo 
(Fig. 122). 

El desarrollo de los macrosporangios y los 
microsporangios es idéntico hasta el estadio de 
esporocito. Existe una considerable diversidad 
de opiniones sobre si el esporangio procede de 
un único primordio o de una fila transversal de 
primordios (Bower, 1894; Campbell, 1918; Lyon, 
1901). Algunas especies tienen células epidérmi- 
cas embrionarias del tallo que funcionan como 
los primordios esporangiales; otras especies tie- 


nen células en la base de la hoja que se convier- 
ten en los esporangios. Sin embargo, en ambos 
casos el resultado final es el mismo, ya que el es- 
porangio maduro es una estructura claramente 
axilar en la base del esporófilo. Independiente- 
mente de que haya una o un grupo de primor- 
dios, la primera división es periclinal y en un 
primordio (o primordios) parietal exterior y una 
célula (o células) arquesporial interior (Fig. 
123A). La división vertical y transversal de la cé- 
lula (o células) arquesporial da lugar a una masa 
de tejido esporógeno (Fig. 123B). El desarrollo 
del tejido esporógeno va acompañado de un de- 
sarrollo del primordio (o primordios) parietal en 
una pared de dos células de espesor. Las células 
de la capa externa de la pared acaban adquirien- 
do paredes gruesas, mientras que las de la capa 
interna permanecen con paredes finas. Incluso 
antes de que la pared tenga dos células de gro- 
sor, se produce la diferenciación de un conspi- 
cuo tapete (Fig. 123C-D). A excepción de la por- 
ción inmediatamente superior al pedúnculo, to- 
do ello se deriva de la capa más externa de las 
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Figura 123 Selaginella kraussiana. (A) Ápice de un estróbilo con un primordio de un microspo- 
rangio. (B-D) Etapas en el desarrollo de los microsporangios. 


células esporógenas. 

En los microsporangios, todas las células es- 
porógenas de la última generación celular del 
tejido esporógeno son esporocitos potenciales, 
pero entre el 10 y el 20% de ellos pueden desin- 
tegrarse. Los esporocitos funcionales se redon- 
dean y se separan unos de otros durante la meio- 
sis. Cada una de las cuatro microsporas forma- 
das por la división de un esporocito es amplia- 
mente piramidal con una base redondeada (Fig. 
122B). Su pared puede estar compuesta por dos 
O tres capas (Belajeff, 1885). Estas diferencias en 
la estructura de la pared se correlacionan con las 
diferencias en el desarrollo del microgametofito. 
A diferencia de la mayoría de las demás pteri- 
dofitas, la microspora se desarrolla hasta formar 
un microgametofito antes de desprenderse del 
esporangio. La liberación de estos microgameto- 
fitos inmaduros del esporangio se debe a una de- 
hiscencia vertical apical de la pared esporangial 
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en dos valvas causada por un cambio higroscó- 
pico diferencial en las partes apical y lateral de 
la pared. La pared esporangjial se abre con una 
brusca sacudida que expulsa sólo una parte de 
los microgametofitos contenidos. Los que no se 
liberan inmediatamente pueden ser expulsados 
por cierres y aperturas posteriores de la pared, o 
pueden ser desalojados del esporangio abierto 
por las corrientes de aire (Duthie, 1923, 1924; 
Mitchell, 1910). 

Los macrosporangios en desarrollo producen 
un número considerable de esporocitos. Por lo 
general, todos ellos, excepto uno, acaban desin- 
tegrándose, pero el hallazgo de 8, 12 y 24 ma- 
crosporas en macrosporangios de individuos 
excepcionales demuestra que más de un esporo- 
cito de un macrosporangio puede ser funcional 
(Duerden, 1929). En la mayoría de los macros- 
porangios con un solo esporocito funcional, éste 
se divide para formar cuatro pequeñas macros- 
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Figura 124 Selaginella kraussiana. Estereodiagramas de las etapas de desarrollo del microgametofito. 
Las esporas y los microgametofitos están dibujados como si estuvieran divididos longitudinalmente y 
las dos mitades separadas. [Diagramas basados en Slagg, 1932.] 


poras que aumentan igualmente de tamaño a 
medida que continúa el desarrollo del esporan- 
gio. En ciertas especies, uno o más de los cuatro 
pueden no ampliarse regularmente, por lo que el 
esporangio maduro suele contener una, dos o 
tres macrosporas funcionales (Duerden, 1929; 
Mitchell, 1910). 

Los macrosporangios adultos tienen general- 
mente cuatro lóbulos, como se ve en la vista 
superior, y tienen una sola macrospora en cada 
uno de los cuatro lóbulos. Durante la madura- 
ción de la pared esporangial, la mayoría de las 
células de la capa externa presentan un engrosa- 
miento de las paredes radiales y tangenciales in- 
ternas (Fig. 122C). Sin embargo, no hay engrosa- 
miento de las paredes en una franja vertical api- 
cal de células. El secado de la pared esporangial 
inicia un movimiento hidroscópico de las células 
de pared gruesa que divide el esporangio a lo 
largo de la franja de células de pared fina de la 
pared esporangial. En algunas especies la rotura 
de la pared en dos valvas puede ser tan brusca 
que todas las macrosporas, o los macrogametofi- 
tos en los que se han desarrollado, son catapulta- 
dos desde el esporangio (Duthie, 1923; Mitchell, 
1910); en otras especies no hay expulsión de las 
mismas cuando el esporangio se abre (Lyon, 
1901). 

El desarrollo de las microsporas en microga- 
metofitos comienza antes de la dehiscencia del 


microsporangio. En S. kraussiana, como en todas 
las demás especies, la primera división celular es 
marcadamente asimétrica y en una pequeña cé- 
lula protálica lentiforme y una gran célula ante- 
ridial. La célula anteridial se divide entonces en 
un plano perpendicular a la célula protálica y 
sus dos células hijas se dividen en un plano per- 
pendicular al primer plano de división (Fig. 
124C). Una célula hija de cada par así formado 
no se divide más y se convierte en la primera cé- 
lula de la pared del anteridio. La otra célula hija 
de cada par se divide por medio de una placa 
celular curvada paralela a la célula protálica (Fig. 
124D). De las dos células hijas así formadas, la 
más cercana a la célula protálica se divide peri- 
clinalmente en una célula androgonial primaria 
y una célula parietal (Fig. 124E). La división an- 
ticlinal de su célula hermana y la división pericli- 
nal de una de las células hijas así formadas dan 
como resultado dos células parietales y una célu- 
la androgonial primaria (Fig. 124E-F). El desa- 
rrollo del gametofito se detiene durante un tiem- 
po en esta fase de 13 células, cuando consta de 
una célula protálica, cuatro células androgonia- 
les primarias y ocho células parietales. En esta 
fase del desarrollo, el gametofito se desprende 
del microsporangio de S. kraussiana. El desarro- 
llo se reanuda tras el desprendimiento del mi- 
crogametofito, y cada una de las cuatro células 
androgoniales primarias puede sufrir seis divi- 
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Figura 125 Selaginella kraussiana. (A) Un macrogametofito muy joven. (B) Macro- 
gametofito justo antes de la formación de los arquegonios. (C-E) Etapas de desa- 
rrollo del tejido celular del macrogametofito. (F-H) Etapas de desarrollo de los ar- 
quegonios. 


siones sucesivas. Los 256 androcitos así forma- 
dos se metamorfosean en anterozoides biflagela- 
dos. Hay una desintegración de la pared y de la 
célula protálica durante las últimas etapas del 
desarrollo del tejido androgonial (Fig. 124G). 
Así, un microgametofito maduro consiste única- 
mente en una masa de anterozoides que nadan 
dentro de la pared de la vieja microspora (Fig. 
124H). Para algunas especies se sabe definitiva- 
mente que estas últimas etapas de desarrollo tie- 
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nen lugar en el suelo (Duthie, 1923). En el caso 
de otras especies se sabe definitivamente que los 
microgametofitos inmaduros, parecidos al pol- 
vo, pasan a los macrosporangios parcialmente 
abiertos y allí completan su desarrollo (Lyon, 
1901). La ventaja del tipo de polinización inci- 
piente que se encuentra en estas últimas especies 
es evidente. 

El microgametofito de Selaginella es de tama- 
ño tan reducido y está tan comprimido debido a 
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su desarrollo dentro de la pared de la microspo- 
ra que sus homologías con los gametofitos de las 
pteridofitas homospóricas son inciertas. En ge- 
neral, se acepta que la célula protálica es vegeta- 
tiva y homóloga con todo el tejido vegetativo de 
las formas homospóricas. Hay una gran diferen- 
cia de Opiniones sobre la naturaleza de la célula 
anteridial. Algunos sostienen que es el primor- 
dio de un solo anteridio (Campbell, 1918; Slagg, 
1932). Otros piensan que la célula anteridial es 
una que se divide para formar, dependiendo de 
la especie, dos o cuatro primordios anteridiales 
(Bruchmanmn, 1912). 

Los macrogametofitos también comienzan a 
desarrollarse mientras la macrospora está toda- 
vía dentro del esporangio, pero la fase de desa- 
rrollo en la que se desprende el macrogametofito 
es extremadamente variable. El macrogametofi- 
to puede ser expulsado del esporangio antes de 
que se evidencie cualquier rastro de organiza- 
ción celular (Duthie, 1923); puede desprenderse 
poco después de que se formen los primeros 
arquegonios (Campbell, 1918); o puede quedar 
retenido dentro del esporangio hasta después de 
la fecundación y un desarrollo considerable del 
embrión (Geiger, 1934; Lyon, 1901). 

La estructura y el desarrollo del macrogame- 
tofito varían de una especie a otra. El desarrollo 
del de S. kraussiana comienza con un agranda- 
miento conspicuo de la macrospora en germina- 
ción y la secreción de una pared esporal de dos 
capas (Bruchmann, 1912; Campbell, 1902, 1918). 
Al principio de la ampliación se produce una 
división del núcleo de la macrospora, pero ésta 
no va seguida de la división celular (Fig. 1254). 
La división nuclear continuada da lugar a un 
protoplasto multinucleado con una vacuola 
central conspicua y con el citoplasma restringido 
a una fina capa junto a la pared esporal (Fig. 
125C). El crecimiento del gametofito multinucle- 
ado se ralentiza al cabo de un tiempo, y la capa 
citoplasmática se hace cada vez más gruesa, 
llegando a obliterar la vacuola central. Mucho 
antes de este momento, la formación de células 
libres en el extremo piramidal del macrogameto- 
fito produce un tejido celular de dos a tres célu- 
las de espesor (Fig. 125D-E), que está separado 
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del resto del gametofito por un diafragma bas- 
tante conspicuo (Fig. 125B). La parte que se en- 
cuentra debajo del diafragma, densamente re- 
pleta de almidón, sigue siendo multinucleada 
hasta después de que el embrión haya comenza- 
do a desarrollarse, pero también acaba hacién- 
dose multicelular. Poco después de que se forme 
el tejido apical, éste queda al descubierto por un 
resquebrajamiento de la porción de la pared 
esporal externa a él. Este tejido puede volverse 
verde, y los gametofitos que han caído en el sue- 
lo pueden incluso desarrollar rizoides (Bruch- 
mann, 1912). Sin embargo, este tejido fotosintéti- 
co es de menor importancia en lo que respecta a 
la nutrición del gametofito y del embrión en de- 
sarrollo, ya que el alimento de reserva derivado 
del esporofito parental y almacenado en la parte 
inferior del gametofito es de mucha mayor im- 
portancia en su nutrición. 

La mayoría de las células superficiales del te- 
jido apical son potenciales primordios arquego- 
niales, y varias de ellas generalmente se convier- 
ten en arquegonios. Un primordio arquegonial 
se divide periclinalmente en una célula tectriz 
primaria y una célula central (Fig. 125F). A con- 
tinuación, la célula central se divide periclinal- 
mente en una célula primaria del canal y una 
célula primaria del vientre. La división pericli- 
nal de la célula primaria del vientre produce una 
célula del canal del vientre y un óvulo (Fig. 
125G). La célula primaria del canal no se divide, 
sino que funciona directamente como la célula 
del canal única del arquegonio maduro. Mien- 
tras tanto, la célula tectriz primaria, mediante 
dos divisiones anticlinales sucesivas en ángulo 
recto, forma cuatro primordios del cuello. La 
división transversal de cada una de los primor- 
dios del cuello da como resultado un cuello de 
dos células de altura, y uno en el que el nivel 
exterior de cuatro células se proyecta por encima 
del nivel del macrogametofito (Fig. 125G-H). La 
separación de las células del cuello, tras la desin- 
tegración de la célula del canal del cuello y de la 
célula del canal del vientre, deja un pasaje libre 
para la natación del anterozoide hacia el óvulo. 

La fecundación puede producirse mientras el 
macrogametofito está todavía dentro del espo- 
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Figura 126 Selaginella kraussiana. (A) Macrogametofito y embrión. (B-H) Etapas en el desa- 
rrollo de los embriones. [Redibujado de Bruchmann, 1909.] 


rangio (Lyon, 1901) o después de haber caído al 
suelo. También se sabe que varias especies for- 
man embriones de forma apogámica. La apoga- 
mia puede deberse al desarrollo de un primor- 
dio arquegonial hasta convertirse en un embrión 
(Lyon, 1904) o a un desarrollo partenogenético 
de los óvulos que yacen dentro de los arquego- 
nios sin abrir (Bruchmamn, 1912, 1919; Geiger, 
1934). También hay varias especies que son pre- 
suntamente apógamas ya que producen sólo 
macrosporas o macrosporas viables y microspo- 
ras abortivas (Goebel, 1915). 

El embrión en desarrollo de Selaginella siem- 
pre se introduce profundamente en el macroga- 
metofito por medio de un suspensor. En algunos 
casos está compuesto por unas pocas células 
(Bruchmanmn, 1912); en otros casos parece ser una 
estructura unicelular (Bruchmamn, 1913). La pri- 
mera división del cigoto es generalmente (si no 
siempre) transversal. 

S. martensíl es representativa de las especies 
en las que todas las partes del embrión, excepto 
el suspensor, proceden de la célula hija inferior 
formada por la división del cigoto. La primera 
división de esta célula es vertical, y las dos célu- 
las hijas así formadas también se dividen verti- 
calmente (Fig. 126B). Una de estas cuatro células, 
mediante una división vertical diagonal, forma 
la célula apical del futuro tallo (Fig. 126 C-D). 
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Las tres células restantes, junto con la célula her- 
mana de la célula apical, se dividen entonces 
transversalmente. A continuación, todas las cé- 
lulas, tanto en el cuadrante superior como en el 
inferior, sufren repetidas divisiones verticales y 
transversales (Fig. 126D-F). La división celular es 
algo más activa en uno de los cuadrantes inferio- 
res, lo que finalmente conduce a una diferencia- 
ción del pie del embrión. Como en el caso de los 
embriones de otras Pteridophyta, el pie es un 
órgano haustórico que absorbe el alimento del 
gametofito. Alrededor del momento en que el 
pie comienza a ser aparente, una célula superfi- 
cial en cada uno de los dos cuadrantes diagonal- 
mente opuestos del nivel superior comienza a 
funcionar como la célula apical de un cotiledón. 
Los dos cotiledones que se desarrollan a partir 
de estas dos células apicales tienen un aspecto 
idéntico. Se asemejan a las hojas del follaje por 
tener una lígula, pero su estructura interna es 
más simple. El desarrollo de los cotiledones va 
acompañado de una división activa de la célula 
apical del tallo. La porción del embrión inmedia- 
tamente posterior a los cotiledones se desarrolla 
en la porción hipocotiledonaria del tallo. Poco 
después de que los cotiledones y el ápice del 
tallo hayan comenzado a desarrollarse, se pro- 
duce la diferenciación de una célula apical a par- 
tir de una célula superficial en un flanco del pie. 
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Los segmentos cortados de esta célula se con- 
vierten en una estructura similar a una raíz, pero 
que se considera un rizóforo y no una raíz pri- 
maria (Bruchmanmn, 1909, 1912). 

Un embrión en desarrollo acaba creciendo a 
través del tejido gametofítico circundante, el 
tallo y sus apéndices creciendo hacia arriba y el 
rizóforo creciendo hacia abajo. Este esporofito 
juvenil es bastante diferente del de otras pterido- 
fitas, ya que los cotiledones nacen directamente 
en el tallo y tienen una porción de tallo hipocoti- 
ledonaria conspicua por debajo del nivel de los 
cotiledones. 


Familia Miadesmiaceae. Los esporofitos de las 
Miadesmiaceae tenían una estructura vegetativa 
típica del orden. Los macrogametofitos estaban 
permanentemente retenidos dentro de macros- 
porangios envueltos por una excrecencia de los 
esporofilos. 

El único género, Miadesmia, solo se conoce del 
Carbonífero. Sus esporofitos se asemejan a los de 
Selaginella en su aspecto externo, y las hojas que 
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portaban eran liguladas. La organización interna 
de los restos fósiles del tallo también se asemeja 
a la de Selaginella, especialmente en las trabécu- 
las entre la estela y la parte interna de la corteza 
(Benson, 1908). 

Los esporófilos nacen en estróbilos laxos, pe- 
ro no se sabe si los microsporófilos y los macros- 
porófilos nacen en el mismo estróbilo. La dificul- 
tad para resolver esta cuestión se debe al hecho 
de que ambos tipos de esporófilos se despren- 
dieron después de madurar. El macrosporangio 
(Fig. 127) estaba completamente envuelto, ex- 
cepto por una pequeña abertura parecida a un 
micrópilo, por una envoltura que crecía desde la 
superficie del macrosporófilo y que llevaba en su 
superficie numerosas excrecencias largas que se 
han llamado “tentáculos” (Scott, 1920). La es- 
tructura envolvente que rodea a un macrospo- 
rangio se parece al tegumento de una semilla, 
pero es una estructura de naturaleza totalmente 
diferente y se ha denominado velo por sus ho- 
mologías con el velo de Isoetes (Benson, 1908). Un 
macrosporangio contenía un único macrogame- 
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Figura 127 Miadesmia membranácea. (A) Reconstrucción de un macrosporó- 
filo. (B) Diagrama de una sección sagital vertical de un macrosporófilo. [(A) 
Redibujado y (B) basado en Benson, 1908.] 
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tofito, que cuando maduraba sobresalía a través 
de la pared macrosporangial pero no se libera- 
ba de él. Si, como se ha sugerido, la masa de 
“tentáculos” atrapaba microsporas o microga- 
metofitos en desarrollo, hay buenas razones para 
pensar que la fecundación no era sifonógama, 
sino que se producía por medio de anterozoides 
libres liberados de los microgametofitos atrapa- 
dos en los “tentáculos” (Scott, 1920). 

El macrosporangio y la envoltura de las Mia- 
desmiaceae se asemejan a las semillas al tener el 
macrogametofito permanentemente retenido 
dentro del macrosporangio. Por otra parte, como 
se acaba de sugerir, está justificado pensar que 
no eran sifonógamas. También parece probable 
que el crecimiento del esporofito no se haya inte- 
rrumpido en ninguna fase entre el cigoto y la 
madurez. Debido a la aparente ausencia de sifo- 
nogamia y de cualquier periodo de dormancia 
en la “semilla”, las Miadesmiaceae y las Lepido- 
carpaceae deberían ser consideradas como pseu- 
dopermatofitas más que como verdaderas esper- 
matofitas. 


Orden Lepidodendrales. Los esporofitos de los Le- 
pidodendrales eran de proporciones arbóreas y 
tenían tejidos secundarios formados por medio 
de un cambium. Las hojas son microfílicas, ligu- 
ladas y caducas. Las raíces nacen de rizóforos 
que a menudo tienen un gran diámetro debido 
al engrosamiento secundario. Los esporófilos 
nacen en estróbilos y todos los miembros del or- 
den son heterospóricos. 

El registro fósil conocido indica que las Lepi- 
dodendrales aparecieron en el Devónico Supe- 
rior, fueron un elemento importante en la flora 
de los pantanos de carbón del Carbonífero y se 
extinguieron durante el Pérmico. Las cicatrices 
de las hojas de sus tallos fósiles son tan caracte- 
rísticas en cuanto a forma y disposición que los 
miembros del orden pueden ser identificados a 
partir de moldes e impresiones. Muchas especies 
se conocen también como petrifacciones. 

A pesar de su tamaño arbóreo y su engrosa- 
miento secundario, los tallos de las Lepidoden- 
drales eran de tipo primitivo en lo que respecta 
a su xilema primario exarco. Como en el caso de 
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otros miembros de la división, no había intersti- 
cios foliares en las porciones del cilindro vascu- 
lar por encima de la salida de las trazas foliares. 
Las hojas de los Lepidodendrales eran relativa- 
mente grandes, dispuestas en espiral o en filas 
verticales, y cada una tenía una lígula en su base. 

Las porciones subterráneas de los esporofitos 
son tan parecidas en los géneros referidos al 
orden que es imposible distinguir entre géneros 
sobre esta base. Los restos de porciones subte- 
rráneas de los Lepidodendrales, que en un prin- 
cipio se consideraron un género aparte (Stigma- 
ria), están muy extendidos en forma de yesos, 
pero también se conocen como petrifacciones. 
Un “sistema de raíces” estigmario consiste en 
cuatro ramas horizontales que irradian desde la 
base del tronco erecto de un esporófito. Estas 
ramas horizontales, a menudo ramificadas de 
forma dicotómica, se aproximan en tamaño a las 
porciones aéreas de la planta. Aumentaban de 
diámetro por un engrosamiento secundario del 
cilindro vascular y por la formación de un peri- 
dermo. En las partes más antiguas de cada rama, 
la superficie estaba estrechamente rodeada de 
pequeñas cicatrices circulares, cada una de las 
cuales marcaba la posición anterior de una raíz. 
Se han encontrado restos fósiles de partes de 
ramas cercanas a las últimas dicotomías con rai- 
cillas adheridas en lugar de cicatrices. Las raici- 
llas, que por lo general sólo tenían unos pocos 
milímetros de diámetro y rara vez más de 25 cm. 
de longitud, crecían en todas las direcciones del 
suelo. A menudo penetraban en la materia vege- 
tal en descomposición que yacía en el suelo, co- 
mo lo demuestra la frecuente aparición de raici- 
llas estigmarias dentro de los tejidos más blan- 
dos de la vegetación contemporánea. Los restos 
fósiles de raicillas estigmarias casi siempre pre- 
sentan un espacio entre la corteza y la estela 
situada excéntricamente. Este espacio suele in- 
terpretarse como un artefacto resultante de la 
conservación imperfecta de los tejidos corticales 
internos. La presencia de un espacio similar y 
una ubicación excéntrica similar de la estela en 
las raíces de Isoetes (Fig. 138) parece mostrar que 
el espacio en las raíces estigmarias no es un 
artefacto. 


Orden Lepidodendrales 


Desde el punto de vista fisiológico, la parte 
estigmaria de los lepidodéndridos es compara- 
ble a un sistema de raíces. Desde el punto de 
vista anatómico, las ramas primarias son simila- 
res a un tallo, ya que el tejido vascular primario 
es sifonostélico. Sin embargo, los cortos apéndi- 
ces laterales que portan las ramas horizontales 
que se bifurcan dicotómicamente tienen una es- 
tructura más parecida a la de las raíces que a la 
de los tallos. La interpretación más probable del 
“sistema de raíces” estigmarias es que consistía 
en cuatro rizóforos de naturaleza similar a los de 


Familia Lepidodendraceae 


Selaginella (Scott, 1920; Wordsell, 1910). Es decir, 
consistía en ramas sin hojas que crecían horizon- 
talmente y que portaban numerosas raíces ad- 
venticias verdaderas. 

Las Lepidodendrales se dividen en cuatro fa- 
milias. 


Familia Lepidodendraceae. Las Lepidodendraceae 
incluyen una serie de géneros arborescentes en 
los que la parte aérea estaba libremente ramifi- 
cada y con los estróbilos en las puntas de las 
ramas. El tronco y sus ramas presentan cicatrices 
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Figura 128 (A) Reconstrucción de Lepidodendron obovatum. (B) Recons- 
trucción de especies de Sigillaria. [Redibujado de Hirmer (1927).] 
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Figura 129 (A-B) Lepidodendron vasculare. (A) Sección transversal de un tallo. (B) Sección transver- 
sal de una porción del xilema secundario. (C-D) Lepidodendron aculeatum. Secciones transversal y 


vertical de la base foliar. 


foliares dispuestas en espiral y próximas entre sí. 

Se han descrito más de cien especies de Lepi- 
dodendron, el miembro más conocido de la fami- 
lia. Este género apareció en el Devónico Supe- 
rior, floreció abundantemente durante el Carbo- 
nífero y desapareció durante el Pérmico. Se han 
encontrado restos bien conservados en varias 
partes del mundo. La mayoría de las especies 
eran árboles altos, que en algunos casos alcanza- 
ban una altura estimada de 40 metros. El tronco 
era un fuste recto que no se ramificaba hasta 
cierta distancia por encima del suelo; por encima 
de éste había una copa ramificada dicotómica- 
mente con las ramas más pequeñas vestidas con 
hojas dispuestas en espiral (Fig. 128A). Las hojas, 
que finalmente se desprendieron del árbol, eran 
simples, de aciculares a lineales, y de hasta 18 
cm. de longitud. Se conocen algunas especies en 
las que un tronco típico de Lepidodendron está 
unido a un típico “sistema de raíces” estigmario. 

La mayoría de las especies del género tienen 
un engrosamiento secundario del tallo, pero 
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algunas especies parecen carecer de cambium. El 
cilindro central del tallo era protostélico o sifo- 
nostélico, pero en ambos casos el protoxilema 
era exarco en posición y poliarco (Fig. 129A). Las 
estelas eran pequeñas en proporción al tamaño 
de la corteza, y ésta era frecuentemente de es- 
tructura complicada. En L. vasculare (L. selagine- 
lloides) la corteza estaba formada por las siguien- 
tes partes (Seward, 1910): (1) una corteza interna 
parenquimatosa, homogénea excepto por las tra- 
zas foliares; (2) una zona secretora compuesta 
por células grandes y pequeñas entremezcladas, 
muchas de las cuales estaban llenas de una sus- 
tancia de color oscuro; (3) una corteza media, de 
aspecto similar a la corteza interna; (4) una cor- 
teza externa formada por masas radiales alter- 
nas de elementos de paredes gruesas y finas. Al 
principio de la ontogenia de este tallo, e incluso 
antes del engrosamiento secundario del cilindro 
vascular, se produjo la diferenciación de un peri- 
dermo en la corteza externa. Éste estaba for- 
mado por un felógeno que cortaba muchos más 
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Figura 130 (A) Diagrama de una porción del estróbilo de Lepidostrobus en sección ver- 
tical. (B-C) Macrogametofito y arquegonio de Lepidostrobus veltheimianus. [(B-C) Re- 


dibujado de Scott (1920).] 


elementos del endofelodermo hacia su cara in- 
terna que del exofelodermo hacia su cara exter- 
na. 

El engrosamiento secundario de la estela de 
L. vasculare se debió a un cambium que formó 
xilema secundario hacia el interior y floema se- 
cundario hacia el exterior. El aspecto de los teji- 
dos secundarios de Lepidodendron difiere del de 
los tejidos correspondientes de las gimnosper- 
mas y angiospermas en que las células del cam- 
bium no se corresponden exactamente con los 
elementos radiales del xilema secundario. En 
muchos casos, la actividad cambial de L. vascula- 
re se limitaba a un lado del cilindro vascular; 
posteriormente, rodeaba todo el cilindro. Los 
tallos de estas plantas, por lo tanto, tenían un ci- 
lindro excéntrico de madera secundaria. El xile- 
ma secundario de Lepidodendron consistía en 
hileras radiales de traqueidas en las que los 
grupos de traqueidas estaban separados lateral- 


mente unos de otros por rayos de madera (Fig. 
129B). Algunos rayos eran uniseriados y de una 
a muchas células de altura; otros rayos eran mul- 
tiseriados. Las células de la parte del xilema de 
los radios eran radialmente alargadas y tenían 
paredes engrosadas en espiral. Se formó relati- 
vamente poco floema secundario externo al cam- 
bium. En los pocos casos en los que se ha encon- 
trado bien conservado, parece estar compuesto 
por elementos alargados de paredes finas. 

Las únicas partes de las hojas en la mayoría 
de las petrificaciones de Lepidodendron son las 
bases foliares que persisten después de la caída 
de las hojas. Cuando se cortan cerca de su unión 
al tallo, las bases foliares son de sección transver- 
sal triangular; cuando se cortan más lejos, son 
romboidales (Fig. 129C). En el eje vertical medio 
y cerca de la epidermis inferior, la base foliar 
presenta un único y pequeño haz vascular. Éste 
está flanqueado a cada lado por paricnos. Se tra- 
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ta de hilos de tejido parenquimatoso en forma de 
haces que son paralelos al haz vascular durante 
una cierta distancia, pero que acaban siendo in- 
distinguibles de las células del mesófilo foliar. 
Debido a su asociación con el tejido aerenquimá- 
tico de la hoja y a su extensión hacia el interior 
de la corteza, se cree que los paricnos tenían la 
función de tomar aire a través de la hoja, o de la 
base de la hoja, y conducirlo hacia el interior del 
tallo y hacia la parte subterránea de la planta 
(Weiss, 1907). Las bases foliares de los Lepidoden- 
dron suelen tener una pequeña lígula en la super- 
ficie superior. En muchas hojas, como en las de 
L. aculeatum, la lígula estaba tan profundamente 
incrustada en una cavidad lageniforme que pa- 
rece ser una estructura central cuando se ve la 
base de la hoja en sección transversal (Fig. 129C). 
Las porciones distales de la hoja eran esencial- 
mente como las de Selaginella o Lycopodium 
(Scott, 1920). 

Se conocen numerosos estróbilos fósiles lepi- 
dodendráceos. Generalmente se refieren al géne- 
ro Lepidostrobus, pero en algunos casos los estró- 
bilos se han encontrado unidos a una rama idén- 
tica en estructura a la de Lepidodendron. Según la 
especie, los estróbilos tenían de 2,5 a 30 cm. de 
largo y de 1 a 7,5 cm. de ancho. Llevaban nume- 
rosos esporófilos densamente amontonados 
(Fig. 130A). En la mayoría de los casos estaban 
dispuestos en espiral, pero en unos pocos casos 
eran verticilados. Cada esporófilo tiene un único 
esporangio alargado y sésil en su cara adaxial. 
Justo después del esporangio, el esporófilo tiene 
una pequeña lígula. Se ha demostrado que los 
esporangios de algunas especies están incomple- 
tamente septados, de forma algo similar a los de 
Isoetes. Se ha sugerido que estos septos o trabécu- 
las estaban relacionados con la nutrición de la 
masa esporal más que con el soporte mecánico 
de la pared esporangial (Bower, 1894). 

A pesar de que se han encontrado algunos es- 
tróbilos de Lepidostrobus solo con esporas de pe- 
queño tamaño, existen pruebas considerables 
para suponer que todas las especies eran hete- 
rospóricas (Scott, 1920). En los casos en que se 
sabe que los conos son heterospóricos, los espo- 
rófilos superiores llevan microsporangios y los 
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inferiores macrosporangios. Los macrosporan- 
gios contienen regularmente más de cuatro ma- 
crosporas, pero su número es reducido y proba- 
blemente nunca superior a 16. Las macrosporas 
empezaron a desarrollarse hasta convertirse en 
macrogametofitos cuando todavía estaban den- 
tro del esporangio. El descubrimiento de macro- 
gametofitos celulares con arquegonios (Gordon, 
1910; Fig. 130B-C) muestra que los macrogame- 
tofitos eran bastante parecidos a los de Selagi- 
nella. 


Familia Lepidocarpaceae. Los Lepidocarpaceae se 
diferencian de otras familias del orden por la re- 
tención permanente de macrogametofitos den- 
tro de los macrosporangios. La estructura vege- 
tativa de los esporofitos era como en las Lepido- 
dendraceae. Los estróbilos nacen de la misma 
manera, pero un estróbilo sólo tiene microspo- 
rófilos o sólo macrosporófilos, nunca ambos. 

Dos de los géneros de la familia se conocen 
solo por sus fructificaciones. Un tercer género, 
Lepidocarpon, también se basa en la fructificación; 
pero se ha sugerido que Lepidophlois, un género 
separado de Lepidodendron sobre la base de las ci- 
catrices de las hojas, es el esporófito de Lepidocar- 
pon (Schopf, 1941). Lepidocarpon se ha encontrado 
en Inglaterra y en el Valle del Misisipi de Estados 
Unidos. 

Sus estróbilos solo llevan un tipo de esporó- 
filos. Los microesporófilos eran muy parecidos a 
los del Lepidodendron. Cada macrosporófilo lle- 
vaba un macrosporangio alargado en el que la 
parte superior de la pared se prolongaba en una 
cresta cuyo vértice se abría tras la formación de 
las macrosporas. Tal y como se ve cuando se cor- 
ta verticalmente, un macrosporangio está rode- 
ado por un tejido envolvente que suele llamarse 
integumento (Fig. 131). Según una interpreta- 
ción, el “integumento” es una estructura especial 
que crece a partir de la superficie del macrospo- 
rófilo (Schopf, 1941; Scott, 1901); según otra in- 
terpretación, el “integumento” resulta de un vol- 
teo de las porciones aplanadas del macrosporó- 
filo laterales al macrosporangio (Arnold, 1947; 
Hoskins € Cross, 1941). Esta última interpreta- 
ción parece la más probable. Un macrosporangio 
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Figura 131 Lepidocarpon lomaxi. Diagrama de la sección longitudinal de la 


“semilla”. 


contenía cuatro esporas, de las cuales solo una se 
convirtió en un macrogametofito maduro (Hos- 
kins éz Cross, 1941; Scott, 1901). Según la especie, 
un macrogametofito maduro rellena completa o 
incompletamente el macrosporangio. Se han en- 
contrado macrogametofitos fértiles en una espe- 
cie (Andrews € Pamnell, 1941). Tenían varios ar- 
quegonios algo parecidos a los de Lycopodium. 
La cavidad macrosporangial de esta especie con 
macrogametofitos maduros también contenía 
numerosas esporas; algunas identificadas como 
microsporas de Lepidocarpon, otras identificadas 
como esporas de helechos. Ciertas especies de 
Selaginella tienen microgametofitos parcialmente 
desarrollados que se filtran en macrosporangios 
abiertos, y allí maduran y producen anterozoi- 
des que fecundan los óvulos de los macrogame- 
tofitos dentro del macrosporangio (Geiger, 1934; 
Lyon, 1901). En este sentido, hay razones para 
creer que Lepidocarpon hizo lo mismo pero, a di- 
ferencia de Selaginella, no tuvo una eventual libe- 
ración del macrogametofito y del embrión del 
macrosporangio. Los macrosporófilos de Lepido- 


carpon se desprenden eventualmente de un es- 
tróbilo y es muy probable que el desarrollo de 
un embrión en un esporofito continúe después 
de que un macrosporófilo haya caído al suelo. 

Los paleobotánicos suelen utilizar el término 
semilla para la estructura que lleva un macros- 
porófilo. Es comparable a las semillas de las gim- 
nospermas y las angiospermas por tener el ma- 
crogametofito permanentemente retenido den- 
tro del macrosporangio. Su desarrollo difiere del 
de una semilla verdadera en los siguientes as- 
pectos: no hay formación de un tubo polínico; el 
macrosporangio no está rodeado de un integu- 
mento; y no hay formación de una testa. Tam- 
bién es muy probable que el crecimiento del es- 
porofito fuera continuo desde el cigoto hasta la 
madurez. Así, como en el caso de las Miadesmia- 
ceae (ver página 184), las Lepidocarpaceae de- 
ben ser consideradas como pseudospermatofitas 
y no como verdaderas espermatofitas. 


Familia Bothrodendraceae. Los Bothrodendraceae 
se diferencian de otras familias del orden por 
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tener estróbilos que nacen en dos filas verticales 
en lados opuestos de las ramas principales. Los 
estróbilos tienen micro- y macrosporófilos. 

Bothrodendron, el género tipo, apareció princi- 
palmente en el Carbonífero Inferior y posible- 
mente en el Devónico Superior. Su esporofito era 
un árbol con las mismas proporciones que Lepi- 
dodendron. La parte inferior de este árbol era ma- 
ciza y no estaba ramificada; la parte superior se 
ramificaba repetidamente en dicotomías progre- 
sivamente más pequeñas (Fig. 132). Las hojas 
liguladas, que estaban restringidas a las ramifi- 
caciones más finas, son comparables en tamaño 
y disposición a las de Lycopodium. El “sistema 
radicular” era del tipo estigmario típico de las 
Lepidodendrales. 
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B. mundum, que se selecciona aquí para mos- 
trar la organización interna del tallo, tenía las 
ramas más pequeñas protostélicas y las más 
grandes sifonostélicas (Fig. 133A). En ambos ca- 
sos el protoxilema era exarco. La mayoría de los 
ejemplares de esta especie carecen de engrosa- 
miento secundario, pero se ha registrado un tallo 
con un desarrollo conspicuo de xilema secunda- 
rio (Williamson, 1889). La corteza de B. mundum 
era varias veces más ancha que la estela. La parte 
exterior de la misma, que contenía numerosas 
trazas foliares, estaba compuesta por células de 
paredes gruesas dispuestas radialmente. La por- 
ción interna de la corteza, excepto la inmediata- 
mente externa a la estela, está siempre ausente 
en los especímenes. Esto demuestra que la corte- 


Figura 132 Reconstrucción de Bothrodendron minutifolium. [Redibujado de 


Hirmer, 1927.] 
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Figura 133 (A-B) Bothrodendron mundum. (A) Sección transversal del tallo. (B) Sección longitudinal de 
la porción de un estróbilo. (C) Gametofito de Bothrodendron sp. [(B) Redibujado de Watson, 1908; (C) 


Redibujado de McLean, 1912.] 


za interna era un tejido delicado de paredes 
finas. 

Los esporófilos estaban en estróbilos que na- 
cían en las puntas de las ramas laterales espe- 
ciales que se encontraban en dos filas verticales, 
una a cada lado de una rama principal. Se ha 
demostrado que B. mundum ha sido heterospó- 
rico, con ambos tipos de esporófilos en el mismo 
estróbilo, y con microsporófilos soportados por 
encima de los macrosporófilos (Watson, 1908; 
Fig. 133B). 

Un único macrogametofito fósil, hallado fue- 
ra de un macrosporangio, ha sido referido a Bo- 
throdendron (McLean, 1912). Este gametofito tie- 
ne una almohadilla de tejido celular externa al 
ápice de la pared de la antigua macrospora (Fig. 
133C). Dentro de la porción celular del macroga- 
metofito hay varias cavidades similares a los ar- 
quegonios. En la parte ventral del tejido gameto- 
fítico, y proyectándose en la cavidad de la anti- 
gua macrospora, hay varias excrecencias simila- 
res a rizoides. Se cree que se trata de hongos y no 
de rizoides. 


Familia Sigillariaceae. Las Sigillariaceae se dife- 
rencian de otras Lepidodendrales por tener un 
tronco columnar, poco ramificado, en el que las 
cicatrices foliares se encuentran en series vertica- 


les y a menudo entre crestas verticales en la su- 
perficie del tallo. Los estróbilos nacen en las pun- 
tas de las ramas cortas, colgantes y fértiles que 
nacen en una serie transversal por debajo de las 
ramas vegetativas. Los micro- y macrosporófilos 
eran producidos por un solo estróbilo. 

Sigillaria, con un centenar de especies o más, 
está muy extendida en los yacimientos del Car- 
bonífero, pero la mayoría de las especies se cono- 
cen como coladas o compresiones. Se refieren al 
género por las distintivas cicatrices foliares. El 
tronco de Sigillaria, no ramificado o con algunas 
dicotomías mayores en su ápice, era un eje co- 
lumnar que se estrechaba ligeramente de la base 
al ápice (Fig. 128B). El descubrimiento de tron- 
cos de más de 2 metros de diámetro y el descu- 
brimiento de troncos en los que las porciones 
conocidas tienen más de 22 metros de longitud 
demuestra que el género incluía algunos de los 
mayores licopodios arborescentes. El ápice del 
tronco terminaba en un mechón de numerosas 
hojas parecidas a las de la hierba, que en algunas 
especies superaban el metro de longitud (Scott, 
1920). Las hojas de algunas especies tenían dos 
venas paralelas en lugar de una sola. La parte 
basal de un árbol sigilario era un sistema estig- 
mario típico. 

Los restos petrificados de Sigillaria son mucho 
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Figura 134 Mazocarpon oedipternum. (A) Reconstrucción del esporófilo. (B) Dia- 
grama de la sección vertical de un macrosporófilo y un macrosporangio. [(A) 
Redibujado y (B) basado en Schopf, 1941.] 


menos frecuentes que los de Lepidodendron, pero 
se ha acumulado suficiente material para dar un 
conocimiento general de la organización interna 
del esporofito. Prácticamente todos los tallos en- 
contrados hasta ahora tienen un cilindro vascu- 
lar sifonostélico. El protoxilema era exarco y po- 
liarco. Había regularmente una formación de 
xilema secundario. La estructura de la corteza 
era bastante parecida a la de Lepidodendron. 

Las ramas colgantes, cada una de las cuales 
termina en un estróbilo, nacen en verticilos 
transversales debajo de las ramas vegetativas y 
se desprenden una vez completada la produc- 
ción de esporas. Los géneros Sigillariostrobus y 
Mazocarpon deben considerarse fructificaciones 
de Sigillaria. Sigillariostrobus se conoce por im- 
presiones y compresiones; Mazocarpon se conoce 
por restos petrificados en bolas de carbón. Mazo- 
carpon era heterospórico y con microsporófilos 
que nacían por encima de los macrosporófilos de 
un estróbilo. Los macro- y microsporófilos y los 
esporangios que llevan eran bastante similares 
en apariencia externa. Los macrosporangios 
(Fig. 134) de algunas especies contenían más de 
cuatro esporas (Benson, 1918) y los de otras espe- 
cies contenían cuatro macrosporas (Schopf, 
1941a). El macrosporangio del tipo Mazocarpon 
difiere de los de todos los demás Lepidodendra- 
les en que las macrosporas están incrustadas 
dentro de un tejido en lugar de estar libres unas 
de otras. Se han encontrado gametofitos madu- 
ros dentro de macrosporangios (Schopf, 1941a). 
Estos macrogametofitos se asemejan a los de 
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Selaginella e Isoetes, salvo que solo tienen un ar- 
quegonio. 


Orden Isoetales. Los Isoetales tienen esporofitos 
herbáceos con un rizóforo masivo en la base del 
tallo. Las hojas son microfílicas y liguladas. Los 
esporofitos son heterospóricos, y con o sin los 
esporófilos agrupados en estróbilos definidos. 
Los anterozoides, conocidos sólo por el único 
género vivo, son multiflagelados. Se conocen 
miembros del orden desde el Triásico hasta el 
presente. 

Isoetes difiere tan marcadamente de otras pte- 
ridofitas vivas que su posición sistemática fue 
durante mucho tiempo objeto de disputa. Du- 
rante los últimos años, la mayoría de los botáni- 
cos, con o sin reservas, se han adherido a la opi- 
nión de que sus afinidades están con las pterido- 
fitas licopodiáceas. Entre las características que 
favorecen este punto de vista se encuentran la 
organización vascular licópsida, las hojas ligula- 
das y el esporangio único en la cara adaxial de 
un esporófilo. Hay una serie de características 
adicionales que, en conjunto, parecen mostrar 
que Isoetes tiene más en común con los Lepido- 
dendrales que con otros licopodios. Entre ellas 
se encuentran la presencia de un rizóforo estig- 
marioide; raices con la misma estructura distinti- 
va de las raicillas estigmarias; paricnos vestigia- 
les en las hojas; una trabeculación lepidoden- 
droide de los esporangios; y una formación 
regular de más de cuatro macrosporas dentro de 
un macrosporangio. 


Orden Isoetales 


Muchos botánicos solo incluyen a Isoetes y a 
su pariente fósil Isoetites entre los Isoetales. La 
conexión filogenética entre Isoetes y Pleuromeia 
ha sido admitida por muchos, pero Seward 
(1910) es uno de los pocos que han asignado for- 
malmente Isoetes y Pleuromeia al mismo taxón. 
Las sitúa en la misma familia (Isoetaceae), pero 
las familias que reconoce entre los licopodios 
equivalen a órdenes en la mayoría de los demás 
sistemas de clasificación. Como se verá más ade- 
lante, Isoetes y Pleuromeia tienen una estructura 
de tallo similar. Las dos se parecen también en 
sus hojas liguladas, la estructura de sus raíces y 
sus esporangios trabeculados. Por otra parte, ex- 
cepto por su peculiar rizóforo, Pleuromeia tiene 
mucho en común con los Lepidodendrales. Se 
trata, pues, de un eslabón de unión entre Isoetes 
y los Lepidodendrales, pero cuyas afinidades 
son más con los primeros que con los segundos. 
Por esta razón, las Pleuromeiaceae (Pleuromeia y 
su pariente Nathorstiana) parecen estar en una 
posición más natural cuando se colocan en los 
Isoetales que cuando se colocan en una orden 
separada. 


Familia Pleuromeiaceae. Los esporofitos de los 
Pleuromeiaceae tenían un tallo erguido y no ra- 
mificado con hojas de follaje en la parte superior 
y un único estróbilo en el ápice del tallo. En la 
base del tallo había un rizóforo masivo con bra- 
zos muy cortos. 

Pleuromeia, el miembro más conocido de la 
familia, es un fósil con un rango cronológico li- 
mitado al Triásico Medio. El esporofito alcanza- 
ba una altura de unos 2 metros y consistía en un 
tallo erecto no ramificado subtendido por un 
rizóforo masivo (Fig. 135). La parte superior del 
eje estaba densamente revestida de hojas largas 
y estrechas dispuestas en espiral, cada una de las 
cuales tenía una lígula en su base (Hirmer, 1933; 
Maágdefrau, 1931). La parte inferior del eje pre- 
sentaba numerosas cicatrices foliares dispuestas 
en espiral. 

Un eje terminado en un solo estróbilo con es- 
porófilos escutiformes estrechamente super- 
puestos. Pleuromeia era heterospórica, pero tenía 
macro- y microsporófilos que nacían en esporofi- 
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Figura 135 Reconstrucción de Pleuro- 
meia sternbergii. [Redibujado de Hir- 
mer, 1933.] 


tos separados. Cada esporofilo lleva un solo es- 
porangio y se ha descrito que éstos nacen en la 
parte inferior del esporofilo. Esta descripción de 
una posición atípica de los esporangios para un 
miembro de los Lepidophyta se ha pensado que 
se debe a una interpretación errónea de un espo- 
rangio que nace adaxialmente y se abulta hacia 
el lado abaxial del esporófilo (Walton, 1940). Los 
esporangios eran relativamente grandes y tenían 
la misma trabeculación interna que los de Lepi- 
dostrobus e Isoetes. 

La porción estelar de un eje era actinostélica y 
presentaba un protoxilema exarco. El único en- 
grosamiento secundario de un eje resultaba de la 
actividad de un felógeno que surgía hacia el ex- 
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terior de la corteza. Esto produjo un peridermo 
grueso bastante similar al encontrado en los Le- 
pidodendrales. La porción rizofórica del esporo- 
fito difiere del tipo estigmario en que cada uno 
de los cuatro rizóforos no está ramificado y crece 
muy poco en longitud. Sin embargo, cada uno de 
los cuatro rizóforos macizos llevaba raicillas en 
la superficie inferior y éstas eran idénticas en es- 
tructura a las raicillas estigmarias. 


Familia Isoetaceae. Los esporofitos de las Isoeta- 
ceae tienen un tallo cormiforme que no está dife- 
renciado externamente en eje y rizóforo. Los es- 
porófilos, que llevan sus esporangios en la cara 
adaxial, no están dispuestos en estróbilos defini- 
dos. Los esporofitos son heterospóricos y los an- 
terozoides producidos por los gametofitos mas- 
culinos son multiflagelados. Esta familia contie- 
ne dos géneros: Isoetes, un género de plantas 
vivas, e Isoetites, un género fósil con un registro 
que se remonta al Cretácico Inferior. 

Isoetes cuenta con unas 65 especies, 19 de las 
cuales se hallan en Estados Unidos (Pfeiffer, 
1922). La gran mayoría de las especies son hidro- 
fitas que crecen sumergidas en el agua o que cre- 
cen en terrenos pantanosos. Unas pocas espe- 
cies, entre las que se encuentran algunas del sur 
de California, crecen en hábitats completamente 
secos durante una parte del año. 

El cuerpo vegetativo de Isoetes tiene de 5 a 50 
cm. de altura. Consiste en un “tallo” muy corto, 
de dos o tres lóbulos, cormiforme, que lleva una 
roseta densamente poblada de hojas rígidas ales- 
nadas en su superficie superior (Fig. 136). Las 
hojas más bajas (exteriores) del cormo son estéri- 
les; dentro de ellas aparecen sucesivamente ma- 
crosporófilos, microsporófilos y hojas con espo- 
rangios inmaduros (Osborn, 1922; R. W. Smith, 
1900). La superficie inferior del cormo presenta 
muchas raíces ramificadas de forma dicotómica. 
Éstas parecen cubrir toda la superficie inferior; 
en realidad, se encuentran en dos o tres grupos 
según el cormo sea de dos o tres lóbulos. 

Se ha propuesto el término cormo para el eje 
tuberoso que lleva las raíces y las hojas (Lang, 
1915), ya que se ha interpretado tanto como un 
tallo (Scott €: Hill, 1900; Stokey, 1909) y como un 
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Figura 136 /soetes bolanderi. 


tallo combinado con un rizóforo de tipo estigma- 
rio (Lang, 1915; West € "Takeda, 1915). Cuando 
está desprovista de sus hojas y raíces, el cormo 
presenta, según la especie, dos o tres profundos 
surcos verticales que la hacen, de forma respecti- 
va, profundamente bilobada o trilobada. Incluso 
en este estado desnudo, la forma externa no da 
ninguna indicación de su verdadera naturaleza 
morfológica. La respuesta a esta pregunta se ba- 
sa en el análisis del sistema vascular. Las seccio- 
nes verticales de cormos de dos lóbulos, cortadas 
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Figura 137 /soetes nuttalli. (A) Sección vertical del “cormo” y las bases de las hojas soportadas por él. (B) 
Diagrama de la porción vascular de la Figura A. (C) Diagrama de la sección transversal a través de la porción 
vascular del eje de la Figura A. (D-E) Diagramas de secciones transversales a través de las porciones supe- 


rior e inferior del tejido vascular de la porción de rizóforo de la Figura A. 


tanto en paralelo como en ángulo recto a los 
surcos, tomadas en conjunto con secciones trans- 
versales seriadas, muestran que la porción del 
sistema vascular conectada con las trazas folia- 
res es un cilindro vertical (Fig. 137A-C). La parte 
inferior del sistema vascular, conectada con las 
estelas de las raíces, es una estructura en forma 
de pala aplanada en el plano de los surcos super- 
ficiales del cormo. La parte inferior del sistema 
vascular, conectada con las estelas de las raíces, 
es una estructura en forma de pala aplanada en 
el plano de los surcos superficiales del cormo. 
Los cormos trilobados se diferencian de las ante- 
riores en que la parte inferior del sistema vascu- 
lar consta de cuatro brazos radiales. Un par de 


brazos divergen ampliamente entre sí. El otro 
par está más o menos fusionado entre sí (Fig. 
137D-E). Así, la porción inferior del sistema vas- 
cular parece ser trirradiada. En sí mismo, el siste- 
ma vascular de Isoetes muestra un notable pare- 
cido con el cuerpo vegetal de Pleuromeia. En Pleu- 
romeia, el cuerpo vegetal está diferenciado exter- 
namente en un eje erecto no ramificado subten- 
dido por un rizóforo masivo recurvado. En /soe- 
tes el cuerpo vegetal es tan telescópico y la corte- 
za es tan gruesa que la diferenciación en eje y 
rizóforo no es evidente externamente. Sin em- 
bargo, la diferenciación en eje y rizóforo se hace 
evidente cuando el sistema vascular se toma por 
sí mismo y se ve como un objeto tridimensional. 
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El punto de crecimiento del eje se encuentra 
en una depresión poco profunda en el extremo 
distal del cormo. El crecimiento parece iniciarse 
por un grupo de células meristemáticas más que 
por una sola célula apical. La elongación vertical 
del cormo es muy leve, y los tejidos maduros se 
encuentran a muy poca distancia de la región 
embrionaria. La porción estelar de la región ma- 
dura se diferencia claramente de la región corti- 
cal, pero ambas no están delimitadas por una 
endodermis. El cilindro vascular del eje tiene 
una organización protostélica. En las partes más 
jóvenes del tallo, está formado por un núcleo 
central de xilema recubierto por una capa de flo- 
ema. El xilema está formado por parénquima en- 
tremezclado con traqueidas espirales y reticula- 
das muy cortas. Numerosas trazas foliares par- 
ten de la estela y, al igual que en otros Lycopo- 
dinae, éstas no presentan intersticios. 

La maduración de los tejidos primarios ya 
descritos va seguida de la diferenciación de un 
cambium justo externo al floema. Hay una gran 
diversidad de opiniones sobre el funcionamien- 
to de este cambium y sobre la naturaleza de los 
tejidos formados por él. Se ha sostenido que el 
cambium forma células derivadas hacia su cara 
interna solamente (Lang, 1915a), pero hay una 
buena evidencia para mostrar que corta una cor- 
teza secundaria externamente y un tejido secun- 
dario internamente. El tejido secundario cortado 
internamente se ha interpretado como xilema 
secundario (Stokey, 1909), como floema secun- 
dario (West éz Takeda, 1915) y como tejido secun- 
dario que contiene tanto traqueidas como tubos 
cribosos (Scott €: Hill, 1900). Probablemente la 
mejor solución de la dificultad es seguir la prác- 
tica de los anatomistas más antiguos y referirse 
a este tejido como la capa prismática. Las prime- 
ras células derivadas cortadas hacia el interior de 
una célula cambial pueden madurar y convertir- 
se en traqueidas reticuladas (traqueidas secun- 
darias), pero todas las células derivadas forma- 
das posteriormente maduran en tubos cribosos o 
en células parenquimatosas. Los tubos cribosos 
tienen el mismo tamaño que las células paren- 
quimatosas, pero se distinguen de éstas por las 
placas cribosas de sus paredes y por la ausencia 
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de almidón en sus protoplastos. 

A excepción de las trazas foliares, la corteza 
primaria en la parte del tallo del cormo consiste 
en un tejido parenquimatoso homogéneo, lleno 
de almidón, con espacios intercelulares conspi- 
cuos. El diámetro radial de la corteza madura es 
varias veces superior al del cilindro vascular 
(Fig. 137A). Esto, junto con la falta de alarga- 
miento vertical, suele dar como resultado un 
cormo más ancho que alto. La parte del tallo del 
cormo produce un nuevo conjunto de hojas cada 
año. A medida que se desarrollan las nuevas 
hojas, las viejas se desprenden mediante la for- 
mación de una capa de abscisión en la parte exte- 
rior de la corteza. En algunos casos, la capa de 
abscisión es una capa de células llenas de mucí- 
lago. La corteza en las partes más viejas del tallo 
está delimitada externamente por un tejido cica- 
tricial formado por esta abscisión de la parte 
exterior de la corteza, y las células más externas 
del tejido cicatricial pueden estar esclerificadas. 

También hay una región cortical externa a la 
parte del rizóforo del cormo. El desarrollo del 
tejido cortical es mayor en la cara lateral que en 
la inferior del rizóforo. La producción de una 
menor cantidad de tejido cortical externo a la 
cara inferior del rizóforo es la razón de los surcos 
verticales evidentes en la superficie del cormo. 
El ápice de crecimiento de la porción del rizóforo 
del cormo también produce un nuevo conjunto 
de raíces cada año, y se encuentran en una fila a 
cada lado del eje medio de cada lóbulo. Por con- 
siguiente, como el cormo tiene dos o tres lóbulos, 
cada año se forman dos o tres filas dobles de raí- 
ces. Las raíces formadas en temporadas anterio- 
res se alejan cada vez más de los ápices de creci- 
miento del rizóforo a medida que se forman nue- 
vos conjuntos de raíces cada año. Estas raíces 
viejas pueden persistir durante más de un año, o 
pueden funcionar durante un solo año y luego 
ser desprendidas por la formación de una capa 
de abscisión en la superficie de la corteza del 
rizóforo (Osborn, 1922). 

El ápice embrionario de una raíz de Isoetes 
tiene un meristemo apical en lugar de una sola 
célula apical. De vez en cuando, el meristemo 
apical se divide en dos porciones que crecen a la 
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Figura 138 /soetes nuttalli. Sección transversal de la raíz. 


misma velocidad y producen así la dicotomía 
característica de las raíces. "Tras el meristemo 
apical, la raíz se diferencia en estela y corteza 
(Fig. 138). El cilindro vascular madura en una 
protostela monarca. El xilema y el floema de esta 
estela son colaterales y están orientados de ma- 
nera que el xilema se encuentra en el lado de la 
raíz próximo al rizóforo y el floema en el lado 
opuesto. En la periferia de la estela hay una capa 
endodérmica, fácilmente reconocible por las 
bandas de Caspary en las paredes radiales. Las 
porciones de las raíces que se extienden hacia 
fuera del cormo contienen un gran espacio inter- 
celular en forma de C en sus cortezas. Este espa- 
cio es el resultado de una ruptura de las células 
corticales externas al lado del floema de la estela. 
La presencia de una cavidad similar en las “raici- 
llas” estigmarias proporciona otra razón para re- 
lacionar a Isoetes con las Lepidodendrales. 

Las hojas, tanto fértiles como estériles, se es- 


trechan bruscamente desde una base ancha has- 
ta una porción acicular alargada. Cada hoja lleva 
una sola lígula en la superficie adaxial y en la 
unión de las porciones aciculares y basales. La 
estructura de la lígula es similar a la de Selagine- 
lla. Dentro de la hoja hay un único haz vascular, 
continuo con una traza foliar que parte del cilin- 
dro central. El haz es colateral en toda su longi- 
tud, pero a veces tiende a volverse concéntrico 
hacia el ápice de la hoja. Los esporófilos de cier- 
tas especies tienen la parte inferior del haz flan- 
queada a ambos lados por un canal de mucílago. 
Se cree que estos canales son homólogos a los 
filamentos paricnos que se encuentran en las 
hojas de las Lepidodendrales (T. G. Hill, 1906). 
La porción de la hoja alesnada está atravesada 
longitudinalmente por cuatro cámaras de aire 
cilíndricas que pueden estar septadas transver- 
salmente. El mesófilo lateral a las cámaras de 
aire puede ser totalmente parenquimatoso, o 
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Figura 139 /soetes nuttalli. (A) Sección vertical de la base de un microsporofilo que contiene un mi- 
crosporangio maduro. (B) Un microsporofilo joven con el primordio de un microsporangio. (C-E) 


Etapas en el desarrollo de los microsporangios. 


puede contener cuatro filamentos longitudinales 
de esclerénquima, situados de forma que se al- 
ternan con las cámaras de aire. La capa superfi- 
cial de una hoja es una epidermis bien definida 
en la que hay estomas si la planta no crece su- 
mergida en el agua. 

Cada esporófilo lleva un único esporangio 
aplanado entre la lígula y la base foliar, y en la 
cara adaxial. El esporangio se encuentra dentro 
de una depresión en la base foliar que está total 
O parcialmente cubierta por una excrecencia 
membranosa (el velo) que surge justo debajo de 
la lígula (Fig. 1394). 

Los primeros estadios de la ontogenia de los 
macro- y microesporangios son similares. La pri- 
mera evidencia del desarrollo esporangial es la 
división periclinal de un grupo de células epi- 
dérmicas embrionarias algo por debajo de la 
lígula (Bower, 1894). Las células de la capa exte- 
rior formadas por esta división son primordios 
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parietales; las de la capa interior son células ar- 
quesporiales (Fig. 139C). El velo se desarrolla a 
partir de células epidérmicas entre los primor- 
dios esporangiales y la lígula. El desarrollo del 
velo procede rápidamente, y es una estructura 
claramente evidente antes de que los primordios 
esporangiales se dividan periclinalmente (Fig. 
139B). El margen del velo hacia el esporangio se 
desarrolla mucho más ampliamente que el mar- 
gen hacia la lígula. El desarrollo hacia abajo del 
margen del velo puede continuar hasta que el es- 
porangio esté completamente arqueado, o puede 
cesar antes de que se complete el arqueo. Las cé- 
lulas arquesporiales se dividen y redividen para 
formar un tejido esporógeno masivo (Fig. 139D). 
En una fase tardía del desarrollo del tejido espo- 
rógeno, éste se diferencia en bloques de células 
fértiles separadas lateralmente entre sí por pla- 
cas y columnas de células estériles. Las células 
estériles acaban madurando hasta formar las tra- 
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Figura 140 Diagramas que muestran el desarrollo del microgametofito de /soetes. (A-D) En sección 
vertical perpendicular a la superficie plana de la pared esporal. (E-G) En sección vertical perpendi- 
cular y paralela a la superficie plana de la pared esporal. (F'-G*) En sección transversal. [Diagramas 
basados en Liebig, 1931.] 


béculas que dividen de forma incompleta la ca- 
vidad dentro del esporangio maduro. Las célu- 
las esporógenas adyacentes a las trabéculas, así 
como las adyacentes a los lados del esporangio 
se convierten en un tapete que generalmente tie- 
ne dos células de espesor (Fig. 139E). Las células 
esporógenas restantes son todos los esporocitos 
potenciales. La pared del esporangio sigue sien- 
do de una célula de espesor durante un tiempo 
considerable, pero, a medida que se produce la 
diferenciación tapetal, puede llegar a ser una pa- 
red de tres o cuatro células de espesor. 

Todas las células fértiles de los microsporan- 
gios son esporocitos potenciales, y la mayoría de 
ellos forman tétradas de la manera habitual. Sólo 
un número limitado de células fértiles de los ma- 
crosporangios son potenciales células madre 
macrosporales. Estas células comienzan a agran- 
darse al principio del desarrollo del tejido espo- 
rógeno y se llenan densamente de citoplasma (R. 
W. Smith, 1900). Finalmente, entre 40 y 80 de las 
células esporógenas agrandadas se dividen para 
formar cuatro macrosporas cada una. Las restan- 
tes células fértiles del macrosporangio, tanto 
grandes como pequeñas, se desintegran mien- 


tras se producen las divisiones de reducción. 

Los esporangios de la mayoría de las especies 
de Isoetes permanecen indehiscentes después de 
haber madurado completamente, y las esporas 
son liberadas por una muerte y descomposición 
de los esporofilos. Las esporas así liberadas sue- 
len permanecer cerca de la planta que las ha pro- 
ducido, pero pueden ser dispersadas por el vien- 
to o por medio de gusanos (Duthie, 1929). Al me- 
nos en una especie se produce una dehiscencia 
de los esporangios tras la abscisión de los espo- 
rófilos del cormo. 

El desarrollo de las microsporas en microga- 
metofitos comienza inmediatamente después de 
que se liberen del esporangio y se completa en 
unos pocos días. La germinación comienza con 
la migración del núcleo a un extremo de la mi- 
crospora (Belajeff, 1885; Campbell, 1918; Liebig, 
1931). Después de esto, la microspora se divide 
asimétricamente en una célula pequeña (la célu- 
la protálica), que no se vuelve a dividir, y una 
célula grande (el primordio anteridial) que sufre 
varias divisiones (Fig. 140B). La primera división 
del primordio anteridial es transversalmente 
diagonal al eje largo de la vieja microspora (Fig. 
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Figura 141 /soetes braunii. (A) Sección vertical de un joven macrogametofito. (B-E) Etapas en el desa- 


rrollo de los arquegonios. 


140C). La célula hija más cercana a la célula pro- 
tálica es la primera célula de la pared del anteri- 
dio. Esta célula no se divide, pero su célula her- 
mana se divide en un plano perpendicular al 
plano de división anterior (Fig. 140D). De las dos 
células hijas así formadas, la más alejada de la 
célula protálica se convierte en la segunda célula 
de la pared. Su célula hermana se divide en un 
plano aproximadamente paralelo al plano de 
división precedente. Una de las células hijas así 
formadas se convierte en la tercera célula de la 
pared; la otra se divide periclinalmente en la 
cuarta célula de la pared y en la célula androgo- 
nial primaria (Fig. 140E). La célula androgonial 
primaria, mediante dos divisiones sucesivas, 
forma cuatro androcitos, cada uno de los cuales 
se metamorfosea para convertirse en un antero- 
zoide que lleva un mechón de unos 15 flagelos 
cerca de un polo (Fig. 140F-G). La metamorfosis 
de los androcitos en anterozoides va acompaña- 
da de una desintegración de la célula protálica y 
de las cuatro células parietales. Poco después, 
los anterozoides son liberados por una dehiscen- 
cia de la antigua pared de la microspora a lo lar- 
go de su cara recta. 

El núcleo de una macrospora en germinación 
puede estar en la parte apical o en la basal de la 
espora (Campbell, 1894; La Motte, 1933). En am- 
bos casos, la germinación comienza con una se- 
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rie de divisiones nucleares. Los macrogametofi- 
tos multinucleados de Isoetes se diferencian de 
los de Selaginella en que sus protoplastos nunca 
tienen una vacuola central conspicua en ninguna 
fase del desarrollo. Durante los últimos estadios 
multinucleados los núcleos se hacen más nume- 
rosos en la porción apical del gametofito. Es aquí 
donde se forman las primeras células como re- 
sultado de la formación de células libres por me- 
dio de placas celulares producidas entre los nú- 
cleos (Campbell, 1891; Fig. 1414). La porción in- 
ferior del gametofito acaba siendo celular, pero 
esto puede retrasarse hasta que el embrión esté 
bastante avanzado (Fig. 142E). El tejido protálico 
de primera formación, que queda expuesto por 
una fisura de la antigua pared de la espora 
(Campbell, 1891; Liebig, 1931), carece de clorofi- 
la, pero puede desarrollar numerosos rizoides 
(La Motte, 1933). 

Dos o tres de las células superficiales del teji- 
do protálico funcionan generalmente como pri- 
mordios arquegoniales. Si la fecundación no se 
produce dentro de los arquegonios desarrolla- 
dos a partir de estos primordios, otras células su- 
perficiales funcionan como primordios arquego- 
niales. La formación de arquegonios adicionales 
continúa hasta que se produce la fecundación o 
hasta que se agota la reserva de alimento del ga- 
metofito. La primera división de un primordio 


Orden Isoetales 


Vaina 
Lígula Cotiledonaria 
Raíz 
primaria 


Caliptra 


inca pros RAÍZ Raíz > 
3 primaria primaria 
Tallo 2. s 


£. Tallo _:/ 


Pie 

Cotiledón B  Cotiledón— ( 
sii gnersanaada RAÍZ 
Tallo E, primaria 


Cotiledón ' 


Figura 142 (A-D) Isoetes lithophilla. Primeras etapas del desarrollo del embrión, y con porciones 
derivadas de cada una de los cuatro primordios delineados con una línea gruesa. (E) Isoetes braunii. 
Sección vertical diagramática a través del macrogametofito y el embrión. [(A-D) Redibujado de La 
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Motte, 1937.] 


es periclinal y en una célula tectriz primaria y 
una célula central (Fig. 141C). Dos divisiones su- 
cesivas de la célula tectriz primaria forman cua- 
tro primordios del cuello y a partir de ellas se 
desarrolla un cuello de tres o cuatro células de 
altura (Fig. 141D). Mientras tanto, la célula cen- 
tral se divide en una célula primaria del canal y 
una célula primaria del vientre. La célula prima- 
ria del canal puede volverse binucleada, pero 
rara vez va seguida de una división para formar 
dos células del canal. La célula primaria del 
vientre se divide transversalmente en una célula 
del canal del vientre y un óvulo. Los últimos 
pasos del desarrollo arquegonial consisten en la 
desintegración de las células del vientre y del 
canal y en la separación de las células del cuello 
(Fig. 141E). 

Los embriones de Isoetes (Fig. 142) se diferen- 
cian de los de otros licopodios por su falta de 


suspensor y por la diferenciación precoz de los 
primordios de las cuatro partes del embrión en 
el estadio de desarrollo de cuatro células. La di- 
visión del cigoto es diagonalmente vertical y en 
un ángulo de unos 20 grados con respecto al eje 
vertical del arquegonio (La Motte, 1937). Las dos 
células hijas se dividen transversalmente. En el 
embrión de cuatro células así formado, una de 
las dos células de la mitad epibasal, la más cer- 
cana al cuello del arquegonio, es la célula inicial 
de la raíz primaria y la otra es la célula inicial del 
tallo. En la mitad hipobasal del embrión de cua- 
tro células, la más alejada del cuello arquegonial, 
una de las dos células es la célula inicial del pie 
y la otra es la célula inicial del cotiledón. Ciertas 
familias de helechos también tienen el cotiledón, 
el tallo, el pie y la raíz primaria, cada uno de los 
cuales se desarrolla a partir de una célula del em- 
brión de cuatro células, pero en ellos (Fig. 234) la 
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Figura 143 /soetes lithophilla. Diagramas de embriones que muestran la dirección del crecimiento 
cuando el macrogametofito se mantiene en una posición fija. (A) Eje longitudinal del arquegonio 
horizontal. (B) Lo mismo, pero el macrogametofito se giró 150 grados después de 24 horas. (C-D) Eje 
longitudinal del arquegonio vertical. [Basado en La Motte, 1937.] 


mitad epibasal del embrión de cuatro células da 
lugar al cotiledón y a la raíz primaria en lugar 
del tallo y la raíz primaria. 

La división celular en el cuadrante del tallo de 
un embrión joven es más lenta que en los demás 
cuadrantes. En muy poco tiempo el embrión se 
diferencia longitudinalmente, con el cotiledón 
en un polo y la raíz primaria en el otro (La Motte, 
1937). Al principio, el embrión se sitúa de forma 
que los ejes longitudinales del cotiledón y de la 
raíz primaria son diagonales al eje vertical del ar- 
quegonio, pero más tarde llegan a situarse en 
ángulo recto con él. El desarrollo de un embrión 
es rápido. Aproximadamente una semana des- 
pués de la fecundación, el cotiledón se ha desa- 
rrollado hasta un estado en el que empieza a cre- 
cer a través del tejido gametofítico circundante 
(caliptra) y en unos días más la raíz primaria 
hace lo mismo (La Motte, 1937). En este momen- 
to la única evidencia de desarrollo en el cuadran- 
te del tallo es la formación de una estructura pa- 
recida a una lígula, la “vaina cotiledonaria” (Fig. 
142E). Un esporofito en desarrollo comienza a 
ser autosuficiente después de que la raíz prima- 
ria haya crecido en el suelo y el cotiledón haya 
crecido en el aire. A continuación, el cuadrante 
del tallo, muy inmaduro, comienza a crecer y a 
formar las distintas partes del esporofito madu- 
ro. 

La gravedad no tiene ningún efecto sobre las 
partes en las que crecen los cuatro primordios 
del embrión de cuatro células. Esto se demostró 
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colocando macrogametofitos con cigotos de ma- 
nera que el eje vertical del arquegonio estuviera 
en varios ángulos con respecto a la dirección de 
la gravedad, y haciendo girar los macrogameto- 
fitos en un clinostato (La Motte, 1937). Aunque la 
gravedad no tiene ningún efecto sobre la rela- 
ción de los cuatro primordios entre sí, sí influye 
en la dirección de crecimiento del cotiledón y de 
la raíz primaria en la fase en que empiezan a 
emerger del macrogametofito. Los macrogame- 
tofitos mantenidos en ángulo recto con la fuerza 
de la gravedad desde el estadio de cigoto en ade- 
lante siempre tenían el cotiledón creciendo di- 
rectamente hacia arriba y la raíz primaria cre- 
ciendo directamente hacia abajo (Fig. 143A). 
Cuando estos gametofitos se invirtieron en la 
fase de embrión bicelular (unas 24 horas después 
de la fecundación), o en cualquier fase posterior 
del desarrollo embrionario temprano, el cotile- 
dón creció hacia abajo durante un tiempo consi- 
derable y la raíz primaria creció hacia arriba. A 
continuación, mientras emergían del macroga- 
metofito, la punta del cotiledón comenzó a cre- 
cer hacia arriba y la punta de la raíz primaria 
comenzó a crecer hacia abajo (Fig. 143B). Los ma- 
crogametofitos también se colocaron de manera 
que el eje arquegonial fuera paralelo a la fuerza 
de gravedad a partir del estadio de cigoto. Inde- 
pendientemente de que los arquegonios estuvie- 
ran orientados hacia el centro de la tierra o en 
sentido contrario, el cotiledón y la raíz primaria 
crecían en ángulo recto con respecto a la fuerza 


de gravedad hasta que empezaban a emerger del 
macrogametofito. Entonces la punta del cotile- 
dón empezó a crecer hacia arriba y la punta de 
la raíz primaria empezó a crecer hacia abajo (Fig. 
143C-D). 
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Los miembros de la división Calamophyta, 
que incluyen las colas de caballo y formas afines, 
tienen un esporofito diferenciado en tallo, hojas 
y raíces. Las hojas del follaje suelen nacer en 
verticilos transversales sobre tallos o ramas con 
un cilindro vascular protostélico o sifonostélico. 
Los esporangios nacen sobre un apéndice carac- 
terístico, el esporangióforo, que nace en número 
en el extremo del tallo. 

Los Calamophyta se diferencian de otras pte- 
ridofitas en varios aspectos. Independientemen- 
te de que las hojas sean escamosas o expandidas, 
nunca están dispuestas de forma alterna. Nor- 
malmente hay un verticilo de hojas en cada 
nudo. En relación con esto, la superficie del tallo 
presenta una nervadura longitudinal y una en la 
que hay nervios paralelos que se extienden a lo 
largo de cada entrenudo. En la mayoría de los 
casos, los nervios de un entrenudo se alternan 
con los de los entrenudos contiguos. Las nerva- 
duras de la superficie del tallo son un rasgo tan 
característico que está justificado asignar a los 
Calamophyta las plantas fósiles conocidas solo a 
partir de moldes o impresiones de sus tallos. 

La disposición de los apéndices que lleva el 
tallo también es distintiva. En las series filicínea 
y licopódica, las ramas surgen siempre axilares a 
las hojas; en Calamophyta, las hojas y las ramas 


se alternan entre sí en los nudos. 

La parte fértil del esporofito también difiere 
de la de otras pteridofitas. Los apéndices que so- 
portan los esporangios se suelen denominar es- 
porangióforos, término especialmente adecua- 
do ya que existen numerosas pruebas que de- 
muestran que estas estructuras no son esporófi- 
los. Los esporangióforos siempre nacen en la 
porción terminal de ciertas ramas. Esta porción 
de la rama suele denominarse estróbilo, pero la 
aplicación de este término a las porciones fértiles 
de los esporofitos es inadecuada si los esporan- 
gióforos son algo distinto de los esporofilos. 
Existen varios tipos de esporangióforos entre los 
Calamophyta. En las formas primitivas referidas 
a los Hyeniales el esporangióforo es cilíndrico, 
una O dos veces bifurcado, y con las últimas 
dicotomías recurvadas y cada una de ellas termi- 
nando en un solo esporangio (Fig. 146C). Tal es- 
tructura es, tal vez, poco diferente de un esporó- 
filo. Entre los Sphenophyllales los apéndices 
portadores de esporangios consisten en dos por- 
ciones, una porción fértil ramificada que se ase- 
meja al esporangióforo de Hyeniales, y una por- 
ción estéril simple o en forma de hoja bifurcada. 
La porción fértil se encuentra siempre en la cara 
adaxial de la porción estéril y está más o menos 
unida a ella (Fig. 150). Por esta razón, todo el 
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Figura 144 Diagramas de la anatomía vascular de los nudos de los Calamophyta. 
(A) Equisetum. (B) Archaeocalamites. [Diagramas basados en Jeffrey, 1917.] 


apéndice podría considerarse un esporófilo con 
esporangios adaxiales. Sin embargo, el suminis- 
tro vascular de la porción fértil es más o menos 
distinto del de la porción estéril. Por ello, la 
porción fértil suele denominarse esporangióforo 
y la estéril, bráctea. En los Equisetales los espo- 
rangióforos están generalmente asociados a las 
brácteas. En algunos casos, como en Palaeosta- 
ckys (Fig. 153A), los esporangióforos parecen ser 
axilares a las brácteas, pero los suministros vas- 
culares a la bráctea y al esporangióforo son inde- 
pendientes entre sí. Más frecuentemente las 
brácteas y los esporangióforos están en verticilos 
separados. Los verticilos de esporangióforos y 
brácteas pueden alternarse entre sí, como en Ca- 
lamostachys (Fig. 153B); o puede haber dos o más 
verticilos de esporangióforos entre dos verticilos 
sucesivos de brácteas. Algunos géneros tienen 
muchos verticilos de esporangióforos antes de 
que haya un verticilo de brácteas. Equisetum, con 
un único verticilo de brácteas rudimentarias (el 
ánulo) debajo de los esporangioforos, es un 
ejemplo extremo de este tipo. 

Hay dos tipos de hojas de follaje entre los 
Calamophyta. Los Sphenophyllales tienen hojas 
aplanadas, enteras o incisas, cuneadas, con una 
venación ramificada dicotómica (Fig. 147B-D). 
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Hay buenas razones para interpretar que estas 
hojas son macrofílicas y que han surgido por 
fusión lateral de miembros de un sistema de ra- 
mas psilófitas. Los Equisetales tienen hojas mi- 
crofílicas si se define una hoja microfílica como 
aquella que tiene una sola vena axial no ramifi- 
cada. Es posible que la hoja de los Equisetales 
haya evolucionado del mismo modo que se cree 
que surgió la hoja microfílica de los licopodios 
(véase la página 122). Por otro lado, es igual- 
mente posible que se hayan originado de una 
manera totalmente diferente y por reducción a 
partir de un tipo macrofílico. 

El tejido vascular primario de un tallo puede 
ser protostélico, pero más frecuentemente es si- 
fonostélico. Las estelas sifónicas de los Calamo- 
phyta tienen las porciones internodales del cilin- 
dro vascular diseccionadas por perforaciones 
paralelas que se extienden verticalmente a través 
de todo el entrenudo. La disección del cilindro 
vascular en las sifonostelas licopódicas se debe 
únicamente a intersticios rameales. Se ha soste- 
nido que las perforaciones de las sifonostelas 
equisetáceas son de naturaleza similar (Jeffrey, 
1899). La corrección de la interpretación de las 
perforaciones de los equisetáceos como intersti- 
cios apendiculares es discutible. Los intersticios 
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Figura 145 Diagrama que muestra el rango geológico y las interrelaciones sugeridas entre los Calamo- 


phyta. 


apendiculares típicos, ya sea un intersticio ra- 
meal o foliar, siempre colindan directamente con 
la traza que las subyace (Fig. 91A, página 128). 
En Calamophyta siempre hay madera nodal que 
se interpone entre la traza saliente (ya sea foliar 
o rameal) y el intersticio de arriba. Así, las per- 
foraciones en los cilindros vasculares de los Ca- 
lamophyta no son estrictamente comparables a 
las perforaciones en los cilindros de otras pteri- 
dofitas. Además, las trazas rameales de los Cala- 
mophyta no tienen una orientación constante 
con respecto a las perforaciones situadas por en- 
cima de ellas. En algunos casos, como Equisetum 
(Fig. 144A), las perforaciones en el entrenudo su- 
perior se encuentran directamente sobre las tra- 
zas. En otros casos, como Archaeocalamites (Fig. 


144B), las perforaciones en el entrenudo superior 
se encuentran entre las trazas. En vista de lo an- 
terior, es mejor considerar las perforaciones del 
cilindro vascular de los Calamophyta como algo 
distinto a los intersticios rameales. 

Los géneros definitivamente atribuibles a Ca- 
lamophyta se conocen desde el Devónico Infe- 
rior (Fig. 145). La evolución dentro de la división 
fue bastante rápida, y en el Carboníifero había 
una gran variedad de especies, incluyendo algu- 
nas que eran arborescentes y crecían hasta una 
altura de 25 metros. En esta época las colas de 
caballo eran un elemento conspicuo en la vegeta- 
ción de la tierra. La flora equisetácea, tan abun- 
dante durante el Carbonífero, se extinguió prác- 
ticamente durante el clima desfavorable del Pér- 
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mico. La única familia conocida desde el Carbo- 
nífero que no se ha extinguido es la de las Equi- 
setaceae. Esta familia alcanzó su máxima diver- 
sidad en el Mesozoico Inferior y un género (Equi- 
setum») se encuentra en la flora actual. 

Existe la creencia generalizada de que los Ca- 
lamophyta evolucionaron a partir de los Psilo- 
phytales, pero no se ha intentado visualizar la 
forma en que los Psilophytales evolucionaron la 
disposición verticilada de apéndices característi- 
ca de los Calamophyta. En los Hyeniales, el or- 
den más antiguo y primitivo de los Calamophy- 
ta, la disposición verticilada de los apéndices no 
es tan pronunciada como en los órdenes más 
avanzados de la división. En la página 124 se ha 
sugerido la forma en que una porción ramificada 
fértil de una psilofita dio lugar al tipo de espo- 
rangióforo encontrado en Hyeniales. La evolu- 
ción a partir del tipo primitivo encontrado en los 
Hyeniales fue en dos direcciones. Los Spheno- 
phyllales, tipificados por Sphenophyllum, consti- 
tuyen una línea. En esta línea evolutiva el tallo 
era protostélico, con hojas macrofílicas y con una 
venación dicotómica. Los Equisetales, la otra 
línea evolutiva, tienen tallos sifonostélicos y tie- 
nen hojas con una sola vena no ramificada. 

Solo hay una clase, los Equisetinae. Los 
miembros de esta clase se dividen en tres Órde- 
nes en las páginas siguientes. Algunos botánicos 
consideran que las Equisetaceae y las Calamita- 
ceae difieren lo suficiente entre sí como para ser 
colocadas en órdenes separados (Arnold, 1947). 
También se ha sostenido que Pseudobornia difiere 
tan marcadamente de otros Equisetinae que de- 
bería colocarse en un orden separado (Arnold, 
1947; Hirmer, 1927). 


Orden Hyeniales. Los esporofitos de los Hyeniales 
tienen un tallo articulado, pero en el que la dis- 
posición verticilada de las hojas no es conspicua. 
Las hojas eran alargadas, estrechas y una o dos 
veces bifurcadas en el ápice. Los esporangiófo- 
ros eran cilíndricos, se ramificaban una o dos ve- 
ces de forma dicotómica y tenían el ápice de cada 
rama recurvado y terminaban en un solo espo- 
rangio. Los esporangióforos nacen en estróbilos 
laxos sin apéndices estériles. Los Hyeniales solo 
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Figura 146 Calamophyton primaevum. (A) Recons- 
trucción de un brote aéreo. (B) Hojas del follaje. (C) 
Esporangióforos. [Redibujado de Kráusel €. Weyland, 
1926.] 


se conocen en estado fósil y en el Devónico. 

Los Hyeniales incluyen dos géneros, Hyenia y 
Calamophyton, ambos conocidos únicamente en 
el Devónico Medio. Estos dos géneros son de es- 
pecial interés porque tienen ciertas característi- 
cas más parecidas a las de Psilophyta que a las 
de Equisetinae. 

Los restos fósiles conocidos de estas plantas 
son principalmente brotes aéreos, pero se ha en- 
contrado una especie de Hyenia con un rizoma 
robusto (Kráusel $: Weyland, 1932). Se descono- 


ce la altura que alcanzaron los brotes aéreos de 
Calamophyton, pero se han encontrado sistemas 
de ramas de 20 cm de longitud. La ramificación 
de Calamophyton es atípica para Equisetinae, ya 
que es dicotómica (Fig. 146A). Las ramas peque- 
ñas de este género tienen la articulación caracte- 
rística de los Equisetinae; las ramas grandes tie- 
nen una articulación poco clara. Los especíme- 
nes de Calamophyton están lo suficientemente 
bien conservados como para mostrar que el tallo 
era sifonostélico y tenía una masa triangular de 
xilema primario que rodeaba una médula trian- 
gular. El xilema estaba formado en gran parte 
por traqueidas escalariformes. Se cree que había 
un engrosamiento secundario en las partes más 
antiguas del tallo, pero esto no está definitiva- 
mente establecido. 

Las hojas de Calamophyton se limitan a las ra- 
mificaciones y están en verticilos, como es típico 
de los Equisetinae. Las hojas tenían de 8 a 10 
mm. de longitud, eran estrechamente cuneadas 
y tenían una o dos horquillas en el extremo distal 
expandido (Fig. 146B). En la parte inferior del 
brote, las hojas fueron sustituidas por brotes es- 
pinosos que se interpretan como bases foliares 
persistentes. 

Las ramas fértiles de Calamophyton tenían 
aproximadamente la misma longitud que las 
que tenían hojas, pero eran mucho más robustas. 
Las ramas fértiles eran estróbilos laxos que sólo 
llevaban esporangióforos, nunca apéndices esté- 
riles de naturaleza bracteal. Como en el caso de 
las hojas, los esporangióforos nacen en verticilos. 
Cada esporangióforo medía unos 10 mm. de 
largo y consistía en un estípite cilíndrico que se 
bifurcaba en el extremo distal (Kráusel 8: Wey- 
land, 1926). Las bifurcaciones eran reflejadas y 
cada una terminaba en un esporangio estrecha- 
mente ovoide de unos 2 a 3 mm. de longitud 
(Fig. 146C). 


Orden Sphenophyllales. Los esporofitos de los 
Sphenophyllales tienen tallos con entrenudos 
longitudinales y verticilos de hojas en los nudos. 
Las hojas eran sésiles, cuneiformes, enteras o 
dicotómicamente divididas y con una venación 
dicotómicamente ramificada. El cilindro vascu- 


Orden Sphenophyllales 


lar primario de un tallo era una actinostela y el 
xilema primario era triarco o hexarco. Había una 
formación de tejidos vasculares secundarios. La 
porción fértil de un esporofito era un estróbilo 
con verticilos de apéndices densamente amonto- 
nados, cada uno de ellos diferenciado en una 
porción esporangiofórica y otra bracteal. Los 
esporofitos eran homospóricos o primitivamente 
heterospóricos. Solo se conocen miembros del 
orden en estado fósil y desde el Devónico Su- 
perior hasta el Triásico. 

Sphenophyllum es el único miembro del orden 
del que se conocen adecuadamente tanto la parte 
vegetativa como la fértil del esporofito. Este gé- 
nero apareció en el Devónico Superior, prosperó 
durante todo el Carbonífero y se extinguió en el 
Triásico. Los brotes aéreos tenían un eje central 
delgado, irregularmente ramificado, de menos 
de 1 cm. de diámetro. El pequeño diámetro en 
proporción a la gran longitud indica que las 
plantas se apoyaban parcialmente en las plantas 
adyacentes, si es que no tenían un hábito bejuco- 
so. El tallo tenía los entrenudos con nervaduras 
longitudinales típicos de los Calamophyta; pero, 
a diferencia de la mayoría de los Equisetales, las 
nervaduras de los entrenudos sucesivos no se 
alternaban entre sí. El número de hojas en cada 
nudo era un múltiplo de tres. El número más 
frecuente era 6, pero a veces llegaba a 18. Las 
hojas de un nudo están directamente encima y 
no son alternas con las de los nudos adyacentes. 
Las hojas de algunas especies eran enteras; las de 
otras especies estaban divididas dicotómica- 
mente en varios lóbulos (Fig. 147B-D). Algunas 
especies tienen ambos tipos de hojas en el mismo 
brote. Algunas de estas especies heterófilas te- 
nían hojas enteras en la parte superior del brote 
y hojas disectadas en la parte inferior. En un 
tiempo se pensó que esto era similar a la hetero- 
filia en ciertas especies acuáticas de Ranunculus, 
y se dedujo que Sphenophyllum era una planta 
acuática en la que sólo la parte inferior del brote 
estaba sumergida. El hallazgo de brotes con 
hojas disectadas por encima de las hojas enteras 
(Fig. 147A) demuestra lo incorrecto de esta infe- 
rencia. En conjunto, la superficie de las hojas era 
mayor que la del tallo. Esto indica que las hojas 
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Figura 147 (A) Reconstrucción de un brote de Sphenophyllum cuneifolium. (B-D) Hojas de 
Sphenophyllum. (B) S. emarginatus. (C) S. majus. (D) S. cuneifolium. [(B-D) Redibujado de Zeil- 


ler en Arnold, 1947.] 


eran los principales órganos fotosintéticos de la 
planta. 

La organización interna del brote era única, y 
los estudiantes que ven un corte transversal de 
un tallo por primera vez suelen pensar que es un 
corte transversal de una raíz. En el centro del 
tallo había una masa triangular de xilema prima- 
rio (Fig. 148). Se trata de una actinostela y tiene 
el protoxilema exarco restringido a los ángulos 
de la actinostela. La mayoría de las especies sólo 
tenían una masa de protoxilema en cada ángulo, 
pero algunas tenían dos masas de protoxilema. 
Los tallos de este último tipo eran hexarcos aun- 
que la actinostela era de contorno triangular. Se 
sabe poco sobre la organización del floema pri- 
mario. La corteza externa a la estela era relativa- 
mente estrecha y estaba formada por elementos 
de paredes gruesas en el exterior y elementos de 
paredes finas hacia el interior (Williamson é 
Scott, 1894). 

Los tallos de todas las especies de Sphenophy- 
llum se engrosan secundariamente por medio de 
un cambium. El cambium surgía justo fuera del 
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xilema primario y lo rodeaba por completo. El 
xilema secundario era dimórfico en el sentido de 
que los elementos radiales al protoxilema eran 
de menor diámetro que los elementos radiales al 
metaxilema. En la madera secundaria había dos 
elementos: traqueidas punteadas y parénquima. 
Las traqueidas estaban dispuestas en hileras ra- 
diales y tenían sus punteaduras restringidas en 
gran medida a las paredes radiales. El parénqui- 
ma del xilema estaba compuesto por células 
alargadas cuyos ejes largos eran paralelos a los 
ejes largos de las traqueidas. El parénquima sue- 
le ser evidente sólo en los ángulos entre las tra- 
queidas. La porción parenquimatosa del xilema 
secundario se interpreta como una serie de rayos 
de madera (Jeffrey, 1917) y no como un parén- 
quima de madera. El cambium también formaba 
un floema secundario en su cara externa. Éste 
estaba compuesto por elementos de paredes 
finas dispuestos radialmente. Antes o después 
de iniciarse la actividad cambial, se produjo el 
desarrollo de un peridermo en la parte interna 
de la corteza. La disposición radial regular de las 
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Figura 148 Sphenophyllum plurifoliatum. Sección transversal del cilindro del xilema 


del tallo. 


células del peridermo sugiere que está formado 
por una capa cambial similar al cambium sube- 
roso de las plantas con semillas. Finalmente, se 
produjo un desprendimiento de todos los tejidos 
corticales externos al peridermo. Como ocurre 
con muchas plantas con semillas, el cambium su- 
beroso se volvió inactivo después de un tiempo, 
y se desarrolló un nuevo cambium suberoso a 
partir de tejidos internos al cambium suberoso 
original. Por ello, la corteza en el exterior de un 
tallo a veces estaba formada por dos o más capas 
concéntricas de peridermo. 

Las raíces eran adventicias y nacían a lo largo 
de los entrenudos. Su diámetro aumentaba por 
la actividad cambial. El xilema primario suele 
ser diarco, pero a veces es triarco (Fig. 149). A di- 
ferencia del tallo, los elementos secundarios ra- 
diales al protoxilema no eran más pequeños que 
los demás. La raíz también tenía un peridermo 
bien desarrollado formado por un cambium su- 


beroso que parece haber surgido en el periciclo. 
La raíz era inusual en el sentido de que la corteza 
relativamente estrecha persistía después de que 
el peridermo estuviera bien desarrollado. 

Existe una considerable diversidad en la es- 
tructura de los estróbilos asociados a cuerpos 
vegetales del tipo Sphenophyllum. En el caso de S. 
dawsoni, el estróbilo tenía más de 1 cm. de diáme- 
tro y varios centímetros de longitud. Su eje cen- 
tral tenía de 2 a 3 mm. de diámetro y llevaba 
numerosos verticilos de brácteas a intervalos 
equidistantes. Las 14 a 20 brácteas de cada verti- 
cilo estaban libres unas de otras en sus ápices y 
unidas lateralmente en sus bases (Fig. 150). Estos 
verticilos cupuliformes de brácteas estaban ani- 
dados uno sobre otro de manera que la porción 
apical de un verticilo envolvía las porciones 
basales de los dos o tres verticilos siguientes (Fig. 
150A). Aunque no se sabe con certeza, se cree 
que las brácteas de los verticilos sucesivos esta- 
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Figura 149 Sphenophyllum sp. Sección transversal de la raíz. 


ban superpuestas, no alternadas. Axilar a cada 
bráctea había un único esporangióforo de tres 
extremidades que estaba parcialmente unido a la 
bráctea. Los esporangióforos eran de dos tipos, 
los que tenían dos extremidades distales largas 
y una mediana corta, y los que tenían una extre- 
midad distal larga y dos medianas cortas (Fig. 
150B). Estos se alternan entre sí en cada verticilo. 
Cada extremidad de un esporangióforo, ya sea 
larga o corta, estaba recurvada y terminaba en 
un solo esporangjio. El aspecto general de la ex- 
tremidad y del esporangio es similar al de un 
óvulo anátropo. Sphenophyllum suele ser homos- 
pórica, pero se han encontrado estróbilos en los 
que hay una diferencia del 20% en el tamaño de 
las esporas en esporangios adyacentes (Scott, 
1920). Esto se considera un tipo incipiente de 
heterosporia. 
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Orden Equisetales. Los esporofitos de los Equise- 
tales tienen un tallo ramificado en el que las 
ramas suelen nacer en verticilos transversales. 
Los entrenudos del tallo y de las ramas son ner- 
vados longitudinalmente y generalmente con 
nervaduras de entrenudos sucesivos que se al- 
ternan entre sí. Cada nudo del tallo y de las 
ramas lleva un verticilo de hojas que suelen ser 
pequeñas y escamosas. El cilindro vascular es 
una sifonostela endarca, entero en los nudos y 
perforado longitudinalmente a través de los en- 
trenudos. Algunos géneros tienen un engrosa- 
miento secundario del cilindro vascular; otros 
géneros carecen de él. Las partes fértiles de un 
esporofito son estróbilos con verticilos transver- 
sales de esporangióforos que suelen ser escuti- 
formes en el extremo distal. Los estróbilos de 
algunos géneros tienen verticilos de brácteas dis- 
tintos para los esporangióforos. Los esporofitos 
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Figura 150 Sphenophyllum dawsoni. Diagramas del estróbilo en sección vertical y transversal. [Basado en 


Hirmer, 1927.] 


pueden ser homospóricos o heterospóricos. 

Los Equisetales aparecieron en el Devónico 
Superior y alcanzaron su mayor diversidad en el 
Carbonífero Superior. La mayoría de ellos desa- 
parecieron durante el Pérmico, pero un género, 
Equisetum, ha persistido hasta nuestros días. 
Hay tres familias, de las cuales las dos más im- 
portantes se analizan en las páginas siguientes. 


Familia Calamitaceae. Las Calamitaceae tenían un 
esporofito arbóreo en el que había un considera- 
ble engrosamiento secundario del tallo y las ra- 
mas. Los estróbilos tienen verticilos alternos de 
esporangióforos y brácteas estériles. 

Las Calamitaceae aparecieron en el Devónico 
Superior, fueron más abundantes durante el 
Carbonífero y se extinguieron a principios del 
Triásico. Estas colas de caballo gigantes, junto 
con los licopodios gigantes, fueron el elemento 
dominante en la flora del Carbonífero y sus res- 
tos están casi siempre presentes en los depósitos 
que contienen plantas del Carbonífero. Al igual 
que ocurre con otros grupos de plantas fósiles, 
algunas especies sólo se conocen por sus tallos, 
otras sólo por sus ramitas y otras sólo por sus 
raíces, rizomas o estróbilos. En algunos casos se 
conocen todas las partes de una misma especie. 
Así, se ha demostrado que las ramitas de hojas 
conocidas como Annularia radiata y la fructifica- 


ción conocida como Calamostachys ramosa perte- 
necen al tallo conocido como Calamites ramosus 
(Scott, 1920). 

Se han encontrado moldes de la cavidad cen- 
tral del tronco de las Calamitaceae que tienen de 
3 a8 metros de longitud y hasta 30 cm. de anchu- 
ra. A partir de esto se ha estimado que la planta 
era un árbol de 20 a 30 metros de altura. Calami- 
tes (Fig. 151) es uno de los miembros de la familia 
que era arborescente. A pesar de sus proporcio- 
nes arbóreas, tenía un rizoma subterráneo hori- 
zontal con ramas aéreas, al igual que el Equise- 
tum actual. Los especímenes fósiles de rizomas 
se diferencian en nudos y entrenudos, y tienen 
un verticilo de raíces adventicias en cada nudo. 
Su considerable tamaño demuestra que han for- 
mado madera secundaria. Se han encontrado 
especímenes con ramas erectas que surgen de la 
parte superior del rizoma. El hecho de que varios 
de los nudos más bajos de las ramas erectas ten- 
gan verticilos de raíces adventicias demuestra 
que el rizoma creció a cierta distancia por debajo 
de la superficie del suelo. Las ramas erectas esta- 
ban generalmente constreñidas en la zona que 
colindaba con el rizoma, condición que proba- 
blemente se deba a una menor actividad cambial 
en esta región. La parte arborescente sobre el 
suelo de los brotes erectos tiene un eje central 
conspicuo con verticilos de ramas laterales. En 
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Figura 151 Reconstrucción de Calamites sp. [Redi- 
bujado de Hirmer, 1927.] 
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algunas especies, las ramas laterales persisten 
durante mucho tiempo y llegan a ser casi tan 
gruesas como el eje central. Estas plantas se pare- 
cían a un Equisetum de proporciones arbóreas. 
Otras especies se desprenden de sus ramas late- 
rales al cabo de un tiempo. Estas plantas, que 
tenían un eje central desnudo con un mechón de 
ramas en el ápice, parecían palmeras. La super- 
ficie de un tallo de Calamites tenía los mismos 
entrenudos nervados longitudinalmente que los 
del Equisetum actual, pero las nervaduras de los 
entrenudos sucesivos estaban a veces por enci- 
ma, en lugar de alternarse. 

El tallo de Calamites estaba internamente dife- 
renciado en epidermis, corteza y estela. La es- 
tructura de la corteza se aprecia mejor en las for- 
mas fósiles de ramitas jóvenes. Aquí se ha de- 
mostrado que las ramitas fósiles tienen una cor- 
teza con una región interna de parénquima de 
paredes finas y una región externa de células de 
paredes gruesas. A veces, estos últimos se en- 
cuentran en filamentos longitudinales como en 
Equisetum (Scott, 1920). La corteza difiere de la 
de Equisetum en que no hay cavidades verticales 
(canales valeculares) en los entrenudos. 

La estela de Calamites era sifonostélica. La mé- 
dula interna del cilindro vascular era sólida en 
los nudos y hueca en los entrenudos. Las ramitas 
jóvenes tenían filamentos paralelos de tejido vas- 
cular que se extendían por toda la longitud de 
los entrenudos. El protoxilema estaba hacia la 
cara interna del haz y maduraba en sucesión cen- 
trífuga. El metaxilema externo al protoxilema es- 
taba compuesto por traqueidas escalariformes. 
Los elementos del protoxilema (tanto las tra- 
queidas anulares como las espirales) se desinte- 
graban inmediatamente después de madurar, 
dejando, precisamente como en Equisetum, una 
cavidad vertical (canal carinal) en la cara interna 
de cada masa de metaxilema. La organización 
estelar descrita hasta ahora es casi idéntica a la 
de Equisetum. Los tallos fósiles de Calamites difie- 
ren notablemente de los de Equisetum en que tie- 
nen un cambium. El xilema secundario formado 
hacia la cara interna del cambium estaba com- 
puesto por filas radiales de traqueidas (Fig. 
152A). Las traqueidas secundarias que se forma- 
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Figura 152 Calamites sp. (A) Sección transversal de una porción del tallo. (B) Sección transversal de una por- 


ción de la raíz. 


ron por primera vez eran escalariformes; las que 
se formaron más tarde estaban generalmente 
punteadas y tenían las punteaduras restringidas 
a las paredes radiales. El cilindro de madera se- 
cundaria alcanzó un grosor de 6 cm. o más, pero 
no presentaba una diferenciación de anillos 
anuales. Esto demuestra que la planta conserva- 
ba su follaje durante todo el año y que las con- 
diciones climáticas eran aproximadamente uni- 
formes durante todo el año. El engrosamiento 
secundario iba acompañado de la formación de 
una peridermis en la parte exterior de la corteza. 
La peridermis se convertía a menudo en una 
corteza de varios centímetros de grosor. 

Las raíces de Calamites, a las que se aplicó ori- 
ginalmente el nombre genérico de Astromeylon, 
diferían en su estructura según su tamaño. Las 
raíces pequeñas tenían actinostelas di-, tri-, o te- 
trarcas (Williamson é Scott, 1894) con el protoxi- 
lema exarco y con la típica alternancia de masas 
de floema con las puntas del protoxilema. Estas 
raíces tenían un cambium, pero solo formaban 
una cantidad limitada de xilema secundario. Co- 
mo en Equisetum, la endodermis parece haber 
sido una doble capa. Externamente a la endoder- 
mis había un parénquima de paredes finas con 
espacios intercelulares conspicuos, y en el exte- 
rior de la corteza había una zona o células de pa- 


redes gruesas de aspecto similar a la exodermis 
de las raíces de muchas angiospermas. Las raíces 
más grandes tenían una actinostela poliarca, en 
el que el centro estaba sólidamente relleno de 
parénquima o era hueco. El xilema primario se 
asemejaba superficialmente al de un tallo, pero 
difería en que era exarca y no tenía una desinte- 
gración del protoxilema para formar canales 
carinales. Las raíces de este tipo producen una 
cantidad considerable de xilema secundario dis- 
puesto radialmente (Fig. 152B). Las raíces polié- 
dricas tenían un peridermo, y el cambium sube- 
roso que lo producía probablemente surgía en la 
porción externa de la corteza. 

Cada nudo de un tallo de Calamites tiene un 
solo verticilo de hojas. En algunas especies las 
hojas de un verticilo estaban libres unas de otras; 
en otras especies las hojas estaban unidas lateral- 
mente a lo largo de sus márgenes inferiores. 
Aunque las hojas eran en general de pequeño 
tamaño, su estructura demuestra que eran órga- 
nos fotosintéticos. En un tipo de hoja fósil encon- 
trada en asociación con un tallo de tipo Calami- 
tes, la estructura interna se asemeja a la de una 
hoja de pino. Esta hoja tiene un único haz vascu- 
lar axial rodeado por una vaina. En el exterior 
hay un tejido de empalizada radiado con espa- 
cios intercelulares conspicuos. La capa de empa- 
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Figura 153 Diagramas de secciones verticales de los estróbilos de Calamitaceae. (A) Palaeostachys. 


(B) Calamostachys. [Basado en Scott, 1920.] 


lizada está rodeada por una epidermis, de una 
célula de espesor, en la que hay numerosos esto- 
mas. 

Se han encontrado varios tipos de estróbilos 
en el cuerpo de la planta fósil de tipo calamita. 
Aunque son muy diferentes en cuanto a su orga- 
nización, todos se parecen en que tienen vertici- 
los transversales de esporangióforos y verticilos 
transversales de brácteas. En el caso del género 
de fructificación conocido como Calamostachys 
los esporangióforos tenían ápices cruciformes 
ramificados con la punta de cada rama recurva- 
da hacia la base del esporangióforo y cada uno 
con un solo esporangio (Lacey, 1943). Los verti- 
cilos de brácteas y esporangióforos eran alternos 
y equidistantes entre sí en el eje central (Fig. 
153B). Otros tipos de estróbilos tenían varios ver- 
ticilos equidistantes de esporangióforos entre 
dos verticilos sucesivos de brácteas. En otros 
casos, como el de Palaeostachys (Fig. 153A), los 
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esporangióforos eran axilares a las brácteas. Sin 
embargo, los esporangióforos no eran verdade- 
ros apéndices de las brácteas porque ambos te- 
nían suministros vasculares totalmente indepen- 
dientes. 

Algunas fructificaciones fósiles calamitas son 
homospóricas; otras son heterospóricas y tienen 
macrosporas de un diámetro triple al de las mi- 
crosporas (Williamson éz Scott, 1894). Las distin- 
ciones genéricas no se basan únicamente en este 
carácter y en algunos casos, como en Calamosta- 
chys, un mismo género puede tener especies ho- 
mospóricas y heterospóricas. También existe una 
variación en la forma en que los dos tipos de 
esporangios fueron soportados. En algunos es- 
porangios fósiles, como Calamostachys binneyana, 
tres esporangios de un esporangioforo son ma- 
crosporangios y uno es un microsporangio. En 
otros casos, como el de C. casheana, todos los es- 
porangióforos de un verticilo llevan macrospo- 
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rangios, todos llevan microsporangios, o ambos 
tipos pueden estar presentes en el mismo verti- 
cilo. Los macro- y microsporangios de Calamos- 
tachys tenían un tamaño idéntico. El menor nú- 
mero de esporas en los macrosporangios se debe 
al aborto de algunas de las esporas jóvenes poco 
después o durante la fase de tétrada en el desa- 
rrollo esporal. 


Familia Equisetaceae. Las Equisetaceae se diferen- 
cian de las Calamitaceae por la ausencia de teji- 
dos secundarios en el tallo y por la falta de ver- 
ticilos de brácteas en los estróbilos. 

Equisetites, el miembro más antiguo conocido 
de la familia, se ha encontrado ya en el Carboní- 
fero Superior. Era herbácea y se parecía bastante 
al Equisetum actual. Se cree que las Equisetaceae 
evolucionaron por reducción a partir de un tipo 
calamito, pero existe la posibilidad de que se 
hayan originado en el tronco ancestral que dio 
lugar a las Calamitaceae. Las Equisetaceae alcan- 
zaron su mayor diversidad en el Triásico. En el 
Cretácico Inferior, Equisetites era el único género 
persistente y sus derivados se encuentran en los 
actuales Equisetum. 

Equisetum, con unas 25 especies, tiene una 
distribución mundial, excepto en Australia, y las 
distintas especies crecen en una gran variedad 
de hábitats. Algunas especies crecen en estan- 
ques y pantanos, otras en lugares húmedos y 
sombreados, y otras en hábitats expuestos y rela- 
tivamente secos. La mayoría de las especies tie- 
nen esporofitos de menos de un metro de altura, 
pero las ramas aéreas de E. giganteum de Améri- 
ca del Sur tropical pueden alcanzar una altura de 
12 metros. Sin embargo, esta especie tiene un 
hábito similar al de la vid, y su tallo, que no tiene 
más que de 0,5 a 2,0 cm. de diámetro, se encara- 
ma sobre los árboles adyacentes. 

El esporófito de Equisetum tiene un rizoma 
horizontal, muy ramificado, perenne y subterrá- 
neo que a menudo penetra hasta más de un me- 
tro por debajo de la superficie del suelo. El rizo- 
ma está visiblemente diferenciado en nudos y 
entrenudos. En cada nudo hay un verticilo de 
hojas pequeñas, delgadas y escamosas, más o 
menos unidas lateralmente entre sí para formar 
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una vaina marrón alrededor del nudo. Alternan- 
do con cada hoja en un nudo hay un primordio 
rameal. Los primordios rameales del rizoma 
pueden convertirse inmediatamente en ramas, 
ya sean aéreas o subterráneas, o pueden perma- 
necer inactivos durante un período indefinido. A 
veces los primordios se convierten en ramas 
cortas y redondeadas de un entrenudo de largo. 
Estos tubérculos son capaces de convertirse en 
nuevas plantas cuando se separan del rizoma 
madre y, por tanto, ofrecen un medio de propa- 
gación vegetativa de la generación de esporofi- 
tos. Los nodos del rizoma también tienen vertici- 
los de raíces adventicias delgadas y muy ramifi- 
cadas. Éstas suelen funcionar solo durante una 
temporada de cultivo. 

Las ramas aéreas de los rizomas de la mayoría 
de las especies son de dos tipos, estériles y férti- 
les (Fig. 154A). Las ramas estériles son verdes y 
tienen un verticilo de ramas laterales en cada 
nudo. Frecuentemente las ramas laterales tienen 
verticilos de ramas similares, pero más peque- 
ñas. Las ramas fértiles de la mayoría de las espe- 
cies son incoloras, no están ramificadas y tienen 
un único estróbilo en el ápice de la rama. Las 
ramas fértiles de este tipo suelen aparecer por 
encima del suelo, alcanzan su pleno desarrollo y 
desprenden sus esporas antes de que aparezcan 
las ramas vegetativas. Otras especies, como E. 
palustre (Fig. 154B), tienen brotes verdes, ramifi- 
cados y fértiles, con un estróbilo en el ápice de 
cada rama lateral. Los brotes fértiles de este tipo 
persisten después de la caída de las esporas y 
funcionan como órganos vegetativos. 

La organización general del tallo es la misma 
en las partes aéreas y subterráneas, pero se ejem- 
plifica mejor en las ramas aéreas. Cada entrenu- 
do de una rama aérea está acanalado longitudi- 
nalmente y tiene las costas alternadas con las 
hojas del nodo subyacente. Como las hojas de los 
sucesivos entrenudos son alternas, las nervadu- 
ras de los sucesivos entrenudos son alternas. 

Los entrenudos de Equisetum tienen cavida- 
des verticales definidamente dispuestas que se 
extienden a lo largo del entrenudo. Las ramas 
primarias de los brotes aéreos tienen un espacio 
conspicuo (el canal central) que ocupa la mayor 
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Figura 154 (A) Equisetum telmateia. (B) Equisetum palustre 
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Figura 152 (A-B) Equisetum telmateia. Secciones transversales a través de los entrenudos de un 
brote. (C) Diagrama del esqueleto vascular de Equisetum 


parte de la médula. Los entrenudos de las ramas 
pequeñas y del rizoma carecen de canal central. 
En la cara interna de cada haz vascular interno- 
dal hay otro espacio, el canal carinal. Los canales 
carinales se encuentran en un anillo y cada uno 
es internamente radial a una costa de la superfi- 
cie del tallo. Externo a los canales carinales y 
alternado con ellos hay un anillo de espacios 
intercelulares más grandes (canales valeculares) 
que se encuentran en la corteza. Estos distintos 
espacios intercelulares no tienen la misma fun- 
ción: los canales centrales y carinales suelen 
estar llenos de agua, mientras que los canales va- 
leculares siempre contienen aire. 

El tallo de Equisetum está organizado en epi- 
dermis, corteza y estela. Los límites entre la cor- 
teza y la estela están claramente marcados en 
algunas especies, como E. arvense, debido a la en- 
dodermis que rodea toda la estela. La demarca- 
ción entre ambos no es claramente evidente en 
otras especies, como E. giganteum, donde cada 
haz vascular está rodeado por una capa endo- 
dérmica. 

La capa epidérmica de Equisetum tiene pare- 
des celulares muy silicificadas en las que el sílice 


puede estar depositado uniformemente o en grá- 
nulos. Los estomas se limitan en gran medida a 
las ramas aéreas y a las partes de la epidermis 
situadas entre las crestas longitudinales de los 
entrenudos. El desarrollo de un estoma es inu- 
sual en el sentido de que hay dos divisiones lon- 
gitudinales sucesivas de la inicial, las dos células 
más internas que maduran en un par de células 
guarda y las dos más externas en un par de célu- 
las accesorias. El sílice depositado en las paredes 
de las células guarda se encuentra en bandas 
transversales radiales al estoma. 

La corteza de una rama aérea está muy dife- 
renciada. Debajo de cada una de las costas exter- 
nas del entrenudo hay una masa similar a una 
varilla vertical de esclerénquima. El esclerénqui- 
ma puede estar restringido a la parte periférica 
de la corteza o, como en E. giganteum, puede ex- 
tenderse hacia el interior del cilindro central. 
Además, con frecuencia hay masas verticales 
más pequeñas de esclerénquima en la periferia 
de la corteza y en las bases de los surcos entre las 
costas. Las columnas de esclerénquima, especial- 
mente las internas a las crestas, son los principa- 
les elementos mecánicos de una rama. La parte 
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Figura 156 Equisetum telmateia. Sección vertical del 
ápice de un brote. Las porciones derivadas de seg- 
mentos sucesivos de la célula apical están delineadas 
con una línea gruesa 


periférica de la corteza lateral al esclerénquima 
es un clorénquima con espacios intercelulares 
que son especialmente conspicuos justo debajo 
de los estomas. Dado que las hojas son pequeñas 
y tienen pocos cloroplastos, el clorénquima de la 
corteza tiene una gran importancia en el trabajo 
fotosintético de la rama aérea. 

Los cortes transversales de los entrenudos 
muestran un anillo bien definido de filamentos 
vasculares hacia la periferia de la estela. En los 
haces muy jóvenes, el protoxilema, formado por 
unas pocas traqueidas anulares y espirales, se 
encuentra hacia la cara interna del haz. La ma- 
duración del protoxilema es en sucesión centrí- 
fuga (Eames, 1909), pero esto es extremadamen- 
te difícil de determinar en los tallos más viejos 
porque los elementos del protoxilema se separan 
unos de otros a medida que el crecimiento conti- 
núa, y se encuentran en una condición más o 
menos desorganizada dentro de los canales 
carinales así formados. Externo al canal carinal 
hay una masa de floema compuesta por parén- 
quima floemático y por tubos cribosos con pla- 
cas cribosas en las paredes diagonales. En ambos 
flancos laterales del floema hay una pequeña 
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masa de metaxilema formada por traqueidas 
escalariformes. Los filamentos vasculares del 
entrenudo están separados lateralmente entre sí 
por células parenquimatosas de tamaño y aspec- 
to similares a las de la médula. La porción perifé- 
rica de la estela, el periciclo, tiene una célula de 
espesor (Fig. 155A-B). 

El esqueleto vascular del tallo de Equisetum es 
sifonostélico. Las porciones nodales de este cilin- 
dro hueco (la madera nodal) son ininterrumpi- 
das; las porciones internodales están perforadas 
longitudinalmente y cada perforación tiene la 
longitud de un entrenudo. Como ya se ha señala- 
do (página 210), estas perforaciones no parecen 
ser intersticios rameales (Jeffrey, 1917), como 
sostienen algunos, sino que son estructuras de 
naturaleza diferente a los verdaderos intersti- 
cios. Las hebras internodales de tejido vascular 
(los llamados haces vasculares) entre las perfora- 
ciones contienen tanto metaxilema como proto- 
xilema. El suministro vascular de una traza foliar 
está formado en su totalidad por protoxilema. 
Surge en un nudo, se extiende verticalmente a 
través del nudo superior y parte en el nudo si- 
guiente (Fig. 155C; Browne, 1922). El metaxilema 
del entrenudo se une directamente con la made- 
ra nodal por encima y por debajo. Las trazas 
rameales, que se encuentran alternadas con las 
trazas foliares, se unen inmediatamente con el 
metaxilema nodal que se encuentra por debajo 
de ellas. 

El crecimiento terminal del rizoma y de las 
ramas lo inicia una célula apical piramidal con 
tres caras cortantes (Fig. 156). Cada segmento 
cortado por la célula apical se convierte final- 
mente en un sector del tallo. La primera división 
del segmento es anticlinal, las células superiores 
e inferiores así formadas se desarrollan, respec- 
tivamente, en un sector nodal y otro internodal 
del tallo. Cada una de las dos células se divide 
entonces periclinalmente. La pequeña célula in- 
terior así formada contribuye a la médula; la cé- 
lula exterior alargada contribuye a todas las de- 
más partes del sector. Los primordios rameales 
laterales surgen varios nodos atrás de la célula 
apical. Cuando se observa el tallo en sección 
longitudinal, parecen ser de origen axilar, pero 
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Figura 157 Equisetum telmateia. Sección transversal cerca del ápice en crecimiento 


de una raíz. 


en realidad no es así porque la célula superficial 
del tallo que funciona como primordio rameal se 
encuentra a medio camino entre dos hojas con- 
tiguas. 

Todas las raíces que nacen en los nudos del ri- 
zoma y de las ramas aéreas son de origen advén- 
ticio. Los primordios de las raíces adventicias 
surgen de la parte inferior de los primordios ra- 
meales en el nudo, no directamente del propio 
nudo. En el caso de los rizomas, los primordios 
rameales suelen permanecer inactivos y los pri- 
mordios radiculares se desarrollan vigorosa- 
mente. En las ramas aéreas ocurre lo contrario, 
los primordios rameales se desarrollan vigorosa- 
mente y los primordios radiculares permanecen 
inactivos. 

Un primordio radicular joven diferencia un 


grupo de primordios, que forman la caliptra ra- 
dicular, y una célula apical piramidal, que forma 
la raíz propiamente dicha. La estela de una raíz 
es de tri- a hexarca, y con tres a seis puntos de 
protoxilema que rodean un único elemento axial 
de metaxilema (Fig. 157). Los ángulos entre los 
protoxilemas están completamente llenos de 
floema. Equisetum es inusual porque carece de 
periciclo. En su lugar, hay una capa endodér- 
mica de dos células de grosor, y una en la que la 
capa interna funciona como periciclo si hay una 
producción de ramas secundarias. El tejido corti- 
cal externo a la endodermis tiene tres O cuatro 
células de espesor. A una corta distancia poste- 
rior a la caliptra de la raíz, sus paredes celulares 
son de grosor uniforme; más atrás, la parte exte- 
rior de la corteza tiene paredes gruesas y consti- 
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Figura 158 Equisetum telmateia. (A) Estróbilo. (B-C) Esporangióforos. (D-E) Esporas con 
eláteres enrollados y desenrollados. (F-1) Etapas en el desarrollo de los esporangios. 


tuye una exodermis. 

Los estróbilos de Equisetum tienen varios ver- 
ticilos de apéndices peltados densamente amon- 
tonados que llevan los esporangios (Fig. 1584). 
A pesar del hecho de que los apéndices tetrato- 
lógicos ocasionales son similares a las hojas, es 
mejor, por razones ya dadas (página 123), llamar 
a los apéndices esporangióforos, no esporófilos. 
Inmediatamente debajo de los esporangióforos, 
el eje central lleva una pequeña excrecencia en 
forma de anillo, el ánulo. Esta estructura se in- 
terpreta a menudo como un resto vestigial de las 
brácteas características de los estróbilos de Cala- 
mitaceae. Sin embargo, el hecho de que los ánu- 
los de ciertas especies lleven regularmente pe- 
queños esporangios demuestra que el ánulo 
puede ser de naturaleza esporangiofórica. 

Cada esporangióforo tiene un pedúnculo del- 
gado. El extremo libre se expande en un disco 
aplanado que se encuentra en ángulo recto con 
el pedúnculo. El disco suele tener un contorno 
hexagonal debido a la aglomeración de discos de 
esporangióforos contiguos. Los esporangios, de 
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los que hay de 5 a 10, nacen en un anillo y en el 
lado del disco que da al eje central del estróbilo 
(Fig. 158B-C). Cada esporangio es un cilindro 
alargado con el ápice redondeado. Cuando están 
completamente maduros, los esporangios se 
abren a lo largo de una única línea longitudinal 
de dehiscencia. 

Los esporangios de Equisetum son del tipo 
eusporangiado en el sentido de que no derivan 
totalmente de una sola célula inicial. Sin embar- 
go, todo el tejido esporógeno de un esporangio 
puede remontarse a una única célula superficial 
del joven esporangióforo (Bower, 1894). La pri- 
mera división de esta inicial es periclinal. La cé- 
lula hija interna solo contribuye al tejido esporó- 
geno; la célula hija externa contribuye tanto al 
tejido esporógeno como a la porción de la pared 
esporangial radial al tejido esporógeno (Fig. 
158F). El resto de la capa de la pared se deriva de 
las células laterales al primordio original. La pa- 
red se convierte finalmente en un tejido de varias 
células de espesor, en el que la capa celular más 
interna funciona como un tapete (Fig. 158G-H). 
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Figura 159 Equisetum debile. Sección vertical de la sección de un gametofito. (B-D) Equisetum telma- 


teia. Etapas en el desarrollo de los anteridios. 


En el transcurso del desarrollo de la espora, se 
produce una desintegración de la capa tapetal y 
de todas las células parietales, excepto las dos 
capas más externas. Así, cuando está completa- 
mente maduro, el esporangio tiene una pared de 
dos células de espesor, en la que las células de la 
capa más externa tienen paredes engrosadas en 
espiral (Fig. 1581). 

Se produce una desintegración de aproxima- 
damente un tercio de las células madre esporales 
poco antes de que comiencen las divisiones de 
reducción. Las células madre esporales restantes 
se separan unas de otras, adoptan una forma es- 
férica y flotan en el líquido plasmodial resultante 
de la desintegración del tapete y de las células 
madre esporales. Este líquido persiste hasta que 
las esporas están bien encaminadas hacia la ma- 
durez. La espora segrega una pared compuesta 
por cuatro capas concéntricas (Beer, 1909). La ca- 
pa más externa (exosporio) se deposita en cuatro 
tiras en espiral. Más tarde, las cuatro tiras se 
separan del resto de la pared, salvo un punto de 
unión común. Estas tiras permanecen fuerte- 
mente enrolladas alrededor de la espora hasta 


que el esporangio se dehisce. Las tiras son hi- 
groscópicas y se enrollan y desenrollan según el 
aire esté húmedo o seco (Fig. 158D-E). Las tiras 
se denominan eláteres, pero hay que tener en 
cuenta que su naturaleza es diferente a la de los 
eláteres de Bryophyta. La función de los eláteres 
es incierta. Posiblemente su expansión ayude a 
la dehiscencia del esporangio; posiblemente su 
expansión y contracción ayude a la dispersión 
de las esporas. Las esporas maduras son relati- 
vamente grandes y contienen numerosos cloro- 
plastos. Al igual que otras pteridofitas cuyas es- 
poras contienen cloroplastos, solo son viables 
unos días después de su desprendimiento. 
Cuando se desarrollan en condiciones natura- 
les, los gametofitos de Equisetum se encuentran 
generalmente creciendo en suelos arcillosos y en 
el cinturón de lodo de las orillas de los arroyos. 
La primera división celular en el desarrollo de 
un gametofito tiene lugar entre 10 y 12 horas 
después de la siembra de la espora. Una de las 
dos células hijas es pequeña y se desarrolla en el 
primer rizoide, la otra es grande y se desarrolla 
en el resto del talo (Campbell, 1918; Kashyap, 
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1914; Walker, 1931). La división y la redivisión 
de la célula mayor se producen en una secuencia 
irregular y dan lugar a un pequeño tejido en 
forma de cojinete, de varias células de grosor, 
que lleva numerosos rizoides en su superficie 
inferior. Las células de la parte superior del coji- 
nete contienen cloroplastos, las de la parte infe- 
rior son incoloras. Todo el margen del cojinete es 
de naturaleza meristemática. Si el crecimiento es 
uniforme en toda la región meristemática, el re- 
sultado es un gametofito circular, si el crecimien- 
to es más activo en un lado el resultado es un 
gametofito de forma irregular. Bastante pronto 
en el desarrollo del gametofito, la superficie su- 
perior emite placas verticales de forma irregular 
(Figs. 159A, 161A). Estos lóbulos verdes densa- 
mente amontonados cubren completamente el 
disco inferior. Los gametofitos de Equisetum son 
longevos y algunos de ellos cultivados han per- 
sistido durante más de dos años (Walker, 1931). 
Los de la mayoría de las especies rara vez llegan 
a tener un centímetro de diámetro, pero en E. 
debile pueden llegar a tener 3 cm. de diámetro 
(Kashyap, 1914). 

Si las condiciones de crecimiento son favora- 
bles, los primeros órganos sexuales se forman 
cuando los gametofitos tienen de 30 a 40 días. 
Los primordios que se convierten en Órganos 
sexuales se encuentran en la región meristemáti- 
ca del cojinete. Los órganos sexuales maduros se 
sitúan entre las placas algo alejadas del margen 
de un talo, ya que el meristemo marginal conti- 
núa el crecimiento marginal y la formación de 
placas verticales. Se ha debatido mucho sobre si 
Equisetum es homotálico o heterotálico. En el 
caso de E. arvense se ha demostrado que aproxi- 
madamente la mitad de las esporas se convierten 
en gametofitos que solo producen anteridios, in- 
dependientemente de cómo se modifiquen las 
condiciones de cultivo (Schratz, 1928). La mitad 
restante de las esporas se convierten en gameto- 
fitos que producen arquegonios cuando las con- 
diciones de cultivo son favorables. Si no se pro- 
duce la fecundación, los protalos con arquego- 
nios pueden desarrollar entonces anteridios. 

Un primordio que se convierte en anteridio es 
una célula superficial de la región meristemática. 


228 


División Calamophyta 


Este primordio se divide periclinalmente en una 
célula exterior (el primordio de la pared) y una 
célula interior (la célula androgonial primaria). 
El desarrollo posterior es idéntico al de los hele- 
(Campbell, 1918). El 
primordio parietal se desarrolla en una capa 


chos eusporangiados 


parietal de una célula de espesor, con una célula 
opercular triangular como en las Eusporangia- 
tae. La división y redivisión de la célula andro- 
gonial primaria da lugar a un número conside- 
rable de células androgoniales (Fig. 159B-C). Dos 
blefaroplastos se hacen evidentes en la fase de 
desarrollo de la célula madre del androcito 
(Sharp, 1912), y uno va a cada uno de los dos 
androcitos formados por una célula madre. Los 
androcitos se metamorfosean en anterozoides 
enrollados en espiral con numerosos flagelos 
(Fig. 159D). 

Los primordios arquegoniales son también 
células superficiales del meristemo marginal. La 
primera división del primordio es periclinal 
(Fig. 160A). La célula hija externa es la célula pri- 
maria tectriz. La célula hija interna es la célula 
madre de la célula central. La célula tectriz pri- 
maria se divide de forma cuádruple para formar 
cuatro células primarias del cuello. La división 
transversal de estas células da lugar a un cuello 
arquegonial de tres o cuatro células de altura y 
que se proyecta verticalmente por encima del 
talo (Fig. 160C-D). La célula central se divide 
transversalmente en una célula del canal prima- 
rio y una célula del vientre primario (Fig. 160B). 
Algunas especies rara vez tienen una división de 
la célula del canal primario; otras especies la tie- 
nen regularmente dividida verticalmente en dos 
células del canal del cuello en forma de bota. En 
todos los casos se produce una división transver- 
sal asimétrica de la célula ventral para formar 
una célula ventral del canal y un óvulo (Fig. 
160C). El último paso en el desarrollo arquego- 
nial es la habitual desintegración de todas las 
células axiales excepto el óvulo (Cambell, 1918; 
Jeffrey, 1899; Kashyap, 1914; Sethi, 1928; Walker, 
1921). 

La fecundación se produce cuando el antero- 
zoide nada por el canal del arquegonio. Con fre- 
cuencia, muchos anterozoides entran en el vien- 
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Figura 160 (A-C) Equisetum telmateia. Etapas en el desarrollo de los arquegonios. (D-G) Equisetum 
debile. (D) Un arquegonio viejo. (E-F) Embriones jóvenes. (G) Embrión en una fase avanzada de desa- 


rrollo. 


tre, pero sólo uno de ellos penetra en el óvulo 
(Sethi, 1928). A diferencia de la mayoría de otras 
pteridofitas, varios esporofitos pueden desarro- 
llarse en el mismo prótalo (Fig. 161A). En E. 
debile no es raro encontrar de 8 a 10 esporofitos 
jóvenes en un solo gametofito y se han observa- 
do hasta 15 (Kashyap, 1914). 

La primera división del cigoto suele ser trans- 
versal (Campbell, 1918). Las paredes celulares de 
la siguiente división suelen ser perpendiculares 
a la primera (Fig. 160E). Aunque el embrión tiene 
así la diferenciación temprana en cuadrantes tí- 
pica de los helechos leptosporangiados, los cua- 
tro cuadrantes no dan lugar, respectivamente, a 
tallo, raíz, cotiledón y pie. En algunos casos, 
como E. debile (Campbell, 1928), toda la mitad 
inferior (hipobasal) del embrión se convierte en 
un pie (Fig. 160F); en otros casos, como E. arvense 
(Sadebeck, 1878), tanto el pie como la raíz pro- 
vienen de la mitad hipobasal. Bastante pronto en 
el desarrollo de la mitad superior (epibasal) del 
embrión, hay una diferenciación de la célula api- 
cal del tallo. Las células laterales a ésta se con- 


vierten en la primera vaina de la hoja del tallo 
joven. Normalmente hay tres hojas en esta pri- 
mera vaina, pero puede haber dos o cuatro hojas. 
Estas hojas, a diferencia de las primeras hojas 
desarrolladas por los embriones de otras pteri- 
dofitas, son pequeñas, parecidas a escamas y de 
poca importancia como órganos fotosintéticos 
cuando el esporofito comienza a fabricar su 
propio alimento. Si toda la mitad hipobasal del 
embrión se ha convertido en un pie, la célula 
apical de la raíz se diferencia de una célula 
superficial de la mitad epibasal que se encuentra 
cerca de la mitad hipobasal. El crecimiento y la 
elongación de las porciones de tallo y raíz del 
embrión son rápidos. La raíz crece directamente 
hacia abajo a través de los tejidos gametofíticos 
subyacentes y hacia el suelo. La parte del tallo 
del embrión irrumpe a través del cuello del 
arquegonio (la caliptra) y crece en posición 
vertical. El tallo se diferencia en nudos y entre- 
nudos y tiene un verticilo de hojas (general- 
mente tres) en cada nudo. El desarrollo apical de 
esta rama es limitado, y todo el crecimiento cesa 
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Figura 161 (A) Equisetum sp. Gametofito con esporofitos jóvenes. (B-D) Equisetum hiema- 
le. Esporofitos jóvenes. [(B-D) Redibujado de Jeffrey, 1899.] 


después de que haya alcanzado de 10 a 15 entre- 
nudos de largo. De la base de la rama primaria 
sale una rama secundaria (Fig. 161B). Esta rama 
se diferencia por tener generalmente de cuatro a 
cinco hojas en los nudos. El crecimiento de esta 
rama, al igual que el de la primera, es limitado 
(Fig. 161C). Se ha demostrado en el caso de E. 
debile (Campbell, 1928), y probablemente tam- 
bién en otras especies, que la rama secundaria es 
de origen endógeno y surge de los tejidos de la 
raíz primaria. La segunda rama tiene una raíz 
propia y otra que se desarrolla adventiciamente 
cerca de su base. El joven esporófito produce 
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sucesivamente varias ramas secundarias erectas 
adicionales de crecimiento limitado (Fig. 161D). 
Es de suponer que estas ramas también surgen 
de forma endógena. Finalmente se forma una 
rama secundaria que no crece erguida, sino que 
se dobla hacia abajo, crece en el suelo y se con- 
vierte en un rizoma capaz de un crecimiento ili- 
mitado. 
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10 División Pterophyta 


Helechos 


Las Pterophyta tienen un esporofito diferen- 
ciado en tallo, hojas y raíces. El cilindro vascular 
de los tallos, cuando es sifonostélico, se diferen- 
cia del de otras pteridofitas por tener intersticios 
foliares. Las hojas son macrófilas y suelen estar 
diferenciadas en un pecíolo y un limbo disectado 
con un eje central (raquis). A diferencia de otras 
pteridofitas, la hoja presenta muchos esporan- 
gios en el margen o en la cara abaxial del limbo. 
Prácticamente todos los miembros de la división 
son homospóricos y, entre los miembros vivos, 
las esporas se convierten en pequeños gametofi- 
tos verdes de vida libre, frecuentemente con for- 
ma de corazón y con órganos sexuales restringi- 
dos a la cara ventral. 

Desde el punto de vista de la distribución 
geográfica en la flora actual, alrededor del 10% 
de los géneros de helechos son cosmopolitas o 
pantropicales, y el resto son endémicos de zonas 
geográficas restringidas o bastante amplias.* No 
hay ningún género estrictamente endémico en 
Europa y solo uno en la parte de América del 
Norte al norte de México. Menos del 1% de los 
géneros conocidos son endémicos de África; el 
39% de los géneros conocidos son endémicos de 
América Central y del Sur o del Caribe. La zona 
más rica de todas es la del Indo-Malayo-Pacífico 
Sur, donde el 50% de los géneros conocidos son 
endémicos. 


La restricción de una especie determinada a 
un área definida depende de varios factores. Un 
factor que limita la capacidad de un helecho para 
extenderse a un nuevo territorio no es la capaci- 
dad de sus esporas para viajar largas distancias 
por aire u otros organismos, sino su capacidad 
para sobrevivir durante el transporte. No es de 
esperar que Hymenophyllum javanicum o Dipteris 
conjugata salten sobre largas extensiones de terri- 
torio desfavorable porque se ha demostrado que 
sus esporas solo permanecen viables durante 
una semana aproximadamente (Stokey, 1940, 
1945). Otro factor que contribuye a la ampliación 
del área de distribución de los helechos es el 
alojamiento de las esporas en un lugar adecuado 
para su germinación y desarrollo en un gameto- 
fito, ya que las condiciones favorables para el 
crecimiento del gametofito y del joven esporo- 
fito son aún más rigurosamente limitadas que 
las requeridas por el esporofito adulto (Holttum, 
1938). 

La temperatura, las relaciones hídricas, la 
cantidad de iluminación y la naturaleza del sus- 
trato determinan conjuntamente si una especie 
concreta crecerá o no en una zona o hábitat 
determinados. La temperatura restringe la gran 


*Estos datos se basan en los géneros reconocidos por Cope- 
land (1947) y en la distribución geográfica que da para ellos. 
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Figura 162 Diagrama que muestra el rango geológico y las interrelaciones sugeridas entre las Pterophyta. 


mayoría de los géneros de helechos a las zonas 
de clima tropical o subtropical, ya que son inca- 
paces de soportar los climas más rigurosos de 
otras partes de la Tierra. En periodos geológicos 
pasados, cuando el clima de la Tierra era mucho 
más equilibrado que el actual, algunas familias 
que ahora sólo se encuentran en los trópicos y 
subtrópicos estaban mucho más distribuidas. 
La intensidad de la iluminación es un factor 
importante a la hora de restringir los helechos a 
determinados hábitats. Relativamente pocos he- 
lechos son “helechos de sol” capaces de crecer 
donde están expuestos a plena luz solar. Pteri- 
dium aquilinum de las regiones templadas y las 
diversas especies de Gleichenia de las regiones 
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tropicales y subtropicales son ejemplos de hele- 
chos de sol que prosperan en espacios abiertos y 
desaparecen cuando están demasiado sombrea- 
dos por otra vegetación que invade la zona. Las 
relaciones de luz de los helechos que crecen en 
hábitats más o menos sombreados se ven mejor 
en las selvas tropicales. Aquí existe una zonifica- 
ción vertical de las especies, desde las que crecen 
en el suelo hasta las diversas epífitas que van 
desde las restringidas a las bases de los troncos 
de los árboles hasta las restringidas a las copas 
de los mismos. En estos bosques, el gradiente de 
intensidad luminosa oscila entre aproximada- 
mente el 1% a nivel del suelo y el 100% en las 
copas de los árboles (Holttum, 1938). 


Las relaciones hídricas son igualmente im- 
portantes para causar la zonación vertical de los 
helechos en los bosques tropicales. A nivel del 
suelo, la humedad relativa puede ser del 100%. 
Así, los helechos que crecen en el suelo y en la 
base de los troncos de los árboles son esencial- 
mente hidrófitos. Los helechos epífitos de la 
copa de los árboles son xerófitos facultativos, ya 
que el sustrato en el que crecen pierde mucha 
agua durante el día y puede haber días sucesivos 
en los que el sustrato no se moje. La mayoría de 
los helechos de climas templados crecen en hábi- 
tats donde el sustrato nunca se seca. Entre ellos 
se encuentran los helechos mesofíticos de los 
bosques y barrancos y los helechos hidrofíticos 
de las marismas y pantanos, así como aquellos, 
como Azolla, que crecen flotando en el agua. 
Muy pocos helechos son verdaderos xerófitos, 
pero algunos son facultativos y son capaces de 
soportar la sequía durante un tiempo considera- 
ble. Ejemplos de ellos son los helechos que cre- 
cen en zonas con una larga estación seca, como 
la costa del Pacífico de Estados Unidos, y los he- 
lechos que crecen en acantilados expuestos que 
se secan entre lluvias sucesivas. 

Cuando las condiciones de temperatura, luz 
y humedad son favorables, la presencia de un 
helecho concreto en una localidad determinada 
depende de un sustrato adecuado. La reacción 
del pH de los sustratos sobre los que crece una 
determinada especie puede ser hacia el lado áci- 
do, hacia el lado básico u oscilar entre ácido y bá- 
sico. Este es el caso especialmente de los hele- 
chos de las rocas. Por ejemplo, el pH encontrado 
para el sustrato de Asplenium pinnatifidum es de 
4,5 a 5,5, el de Pellea glabella es de 6,5 a 8, y el de 
Polypodium vulgare es de 5,0 a 8,5 (Wherry, 1920, 
1922). Los helechos de los bosques y pantanos 
rara vez se encuentran cuando el pH del sustrato 
es superior a 7,5 (Wherry, 1921), una caracterís- 
tica correlacionada con el hecho de que la mayo- 
ría de ellos crecen en un sustrato rico en humus. 

Desde el punto de vista de la distribución en 
el tiempo, las Pterophyta se conocen desde el 
Devónico (Fig. 162). Sin embargo, los miembros 
de Pterophyta fueron un elemento menos cons- 
picuo en la flora de los dos períodos siguientes, 


el Carbonífero Inferior y el Superior, que los Le- 
pidophyta y Calamophyta. Esto no significa que 
la evolución de la serie filicina fuera más lenta. 
Al contrario, al menos en el Carbonífero Inferior, 
la evolución de la serie filicina había superado el 
nivel pteridofítico. Aunque la serie filicina dio 
lugar a las plantas con semilla en una fecha tem- 
prana, la evolución continuó a nivel pteridofíti- 
co. La mayor parte de las Pterophyta evoluciona- 
das durante el Carbonífero se extinguieron du- 
rante el Pérmico, pero en el Triásico y Jurásico 
siguientes se produjo una evolución de varias 
series nuevas (familias), la mayoría de las cuales 
han sobrevivido hasta hoy (Fig. 162). 

La evolución del tallo y la hoja característicos 
de las filicinas parece haberse producido a través 
de la metamorfosis de la parte erecta de una psi- 
lófita. La forma en que una rama de un psilófito 
evolucionó hasta convertirse en la hoja megáfila 
se ha discutido en la página 121. Algunos de los 
helechos más antiguos, como el Cladoxylon (Fig. 
166), tenían hojas muy parecidas a la hipotética 
rama modificada de un esporófito psilofito. Los 
esporangios de los helechos antiguos ofrecen 
pruebas adicionales de que la hoja filicina es una 
rama psilofítica modificada. Así, los esporangios 
de estos helechos eran verticalmente alargados, 
tenían una capa parietal de más de una célula de 
grosor y se abrían verticalmente por una divi- 
sión longitudinal de la pared. Nacían indivi- 
dualmente y de forma terminal en apéndices que 
se asemejaban a las ramas escorzadas de los Psi- 
lophytales. La evolución del brote filicino supu- 
so pocos cambios en la mayoría de los Primofili- 
ces y el tallo tenía la misma organización pro- 
tostélica que en los brotes de los Psilophyta. Los 
esporofitos de las Pterophyta tienen un órgano, 
la raíz, que no estaba presente en las Psilophyta- 
les. El origen de este órgano es incierto. Puede 
haber aparecido de novo, o puede haber surgido 
por una modificación de las ramas postradas del 
esporófito psilofítico. 

La evolución desde el tipo primitivo de espo- 
rofito filicino implicó cambios en la forma exter- 
na, cambios en la estructura interna y cambios 
en sus caracteres esporangiales. Sin duda, tam- 
bién se produjeron cambios en la generación ga- 


235 


Capítulo 10 


metofítica, pero éstos sólo pueden inferirse, ya 
que se desconocen los gametofitos de las Ptero- 
phyta fósiles. La comparación de los caracteres 
primitivos y avanzados permite determinar las 
tendencias evolutivas generales dentro de la 
división. Al utilizar estos caracteres para estable- 
cer las relaciones filogenéticas entre los helechos 
actuales, hay que tener en cuenta que algunas de 
las características primitivas reconocidas, como 
la venación de la hoja, pueden haber surgido por 
reducción de un tipo más avanzado en lugar de 
persistir a partir de un tipo ancestral primitivo. 
En conjunto, las tendencias evolutivas generales 
de los helechos son las siguientes (Bower, 1923; 
Holttum, 1949; Wagner, 1953). 


Hábito y Morfología Externa. Los helechos con un 
esporofito vertical de simetría radial son más 
primitivos que los que tienen uno postrado de 
simetría dorsiventral. 


Estela del Tallo. Un cilindro vascular protostélico 
es más primitivo que uno solenostélico o dictios- 
télico, y el protoxilema exarco es más primitivo 
que el protoxilema mesarco o endarco. 


Traza Foliar. Una única traza que parte hacia una 
hoja es una condición más primitiva que la disec- 
ción de la traza en varias meristelas. 


Limbo Foliar. La evolución de los limbos foliares 
supuso un avance de la ramificación dicotómica 
a la monopodial y a la pinnada. Una venación 
abierta en la que las venas bifurcadas tienen ex- 
tremos libres es más primitiva que una venación 
cerrada en la que las venas forman un retículo. 


Hojas de Primera Formación. Las primeras hojas 
formadas por un esporofito joven pueden ser 
diferentes de las formadas posteriormente, y las 
de dos helechos pueden diferir notablemente 
incluso cuando las hojas formadas posterior- 
mente de ambos sean muy parecidas. 


Estructura Esporangial y Dehiscencia. Una capa pa- 


rietal de más de una célula de grosor es más pri- 
mitiva que una capa parietal de una célula de 
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grosor. Un ánulo (el mecanismo que causa la de- 
hiscencia) en un lado de un esporangio y que 
causa una dehiscencia vertical es más primitivo 
que un ánulo vertical que causa una dehiscencia 
transversal de un esporangio. 


Producción de Esporas. Los esporangios que pro- 
ducen un número grande e indefinido de espo- 
ras son más primitivos que los que tienen un 
número definido que es algún múltiplo de dos; 
y un número definido grande es más primitivo 
que un número definido pequeño. 


Diferenciación de las Esporas. La heterosporía en- 
contrada en algunos géneros es un carácter más 
avanzado que la homosporía característica de la 
mayoría de los géneros. 


Posición y Protección de los Esporangios. La pro- 
ducción de esporangios en el margen del limbo 
es una condición más primitiva que su produc- 
ción en la cara abaxial. Los esporangios abaxiales 
dispersos por el limbo son más primitivos que 
los producidos en grupos (soros), y los soros 
desnudos son más primitivos que los protegidos 
por una cubierta (indusio). 


Secuencia de Desarrollo de los Esporangios. Un de- 
sarrollo simultáneo de todos los esporangios de 
una hoja es más primitivo que un desarrollo de 
los mismos en sucesión; y un soro que los desa- 
rrolla en sucesión basípeta es más primitivo que 
uno en el que se entremezclan esporangios de 
varias edades. 


Estructura Vegetativa del Gametofito. La germina- 
ción de las esporas en un germen laminar se con- 
sidera más primitiva que la germinación en un 
germen filamentoso (Stokey, 1951), y un gameto- 
fito maduro cuneado o acintado con un eje longi- 
tudinalmente engrosado es más primitivo que 
un gametofito cordado con un cojinete engrosa- 
do posterior a la muesca apical. 


Órganos Sexuales. Un anteridio incrustado en el 
gametofito es más primitivo que un anteridio 
emergente; y los anteridios emergentes con un 


pequeño número de células parietales y antero- 
zoides son más avanzados que los que tienen un 
número mayor. 


Embriología. Una diferenciación tardía de un em- 
brión en cotiledón, tallo, raíz y pie es más primi- 
tiva que una diferenciación en primordios de es- 
tas partes en el estadio de cuatro u ocho células. 

Todos los rasgos primitivos o avanzados an- 
teriores no son característicos de ningún género 
O familia particular de helechos vivos. Un hele- 
cho o grupo de helechos puede ser avanzado en 
ciertos aspectos y menos avanzado en otros. Por 
ejemplo, la heterosporía muy avanzada de Mar- 
silea está asociada a caracteres vegetativos y es- 
porangiales relativamente primitivos del espo- 
rófito. Por otro lado, los Marattiales tienen una 
organización vegetativa avanzada del esporófito 
y características primitivas en los esporangios y 
el gametofito. Por lo tanto, al evaluar el nivel 
evolutivo alcanzado por cualquier género o fa- 
milia, los caracteres críticos deben equilibrarse 
entre sí. 

Todas las Pterophyta se clasifican general- 
mente en una sola clase, los Filicinae. Los Filici- 
nae del Paleozoico difieren tan marcadamente 
de otros helechos que se colocan en una subclase 
separada llamada Primofilices (Arber, 1906). Los 
helechos vivos y los que evolucionaron después 
del Pérmico se dividen en dos series distintas: 
aquellos cuyos esporangios se desarrollan de 
forma eusporangiada (a partir de más de una 
célula inicial) y los que se desarrollan de forma 
leptosporangiada (a partir de una sola célula 
inicial). Cuando se reconoció por primera vez 
(Goebel, 1880-1881), esta distinción se convirtió 
en la base para separar todas las pteridofitas en 
dos series primarias, las Eusporangiatae y las Lep- 
tosporangiatae, pero en poco tiempo el término se 
restringió a las Filicinae y se utilizó como base 
para distinguir dos subclases. Las subclases 
basadas en el modo de iniciación del desarrollo 
esporangial no son tan triviales como parecen, 
ya que se correlacionan con marcadas diferen- 
cias en la estructura de los esporangios maduros 
y con caracteres anteridiales y embrionarios dis- 
tintivos. Además, no es necesario conocer la on- 
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togenia temprana de los esporangios de un hele- 
cho concreto, ya que su estructura madura 
muestra si debe situarse en los Eusporangiatae o 
Leptosporangiatae. 


Subclase Primofilices. Los Primofilices se diferen- 
cian de otras subclases de los Filicinae por tener 
esporangios que nacen en pedicelos con un haz 
vascular. Los esporangios eran alargados, tenían 
una pared de más de una célula de grosor y se 
abrían por una hendidura longitudinal o un 
poro terminal. El haz vascular del raquis y del 
pecíolo de muchos géneros era bastante diferen- 
te del de otros helechos. 

Los Primofilices (Arber, 1906) [también cono- 
cidos como Inversicatenales (Bertrand é Cor- 
naille, 1904), Coenopterideae (Seward, 1910) o 
Palaeopteridales (Bertrand, 1933)] son un grupo 
extinto de pteridófitos que prácticamente todos 
los paleobotánicos sitúan en la serie filicina. Su 
rango geológico va desde el Devónico Medio 
hasta el Pérmico. Las partes reproductoras de los 
Primofilices se parecen mucho más a las partes 
fértiles de los Psilophytales que las de los hele- 
chos “modernos” conocidos a partir del Triásico. 
Los esporangios de Primofilices nacen solos o en 
racimos y terminan en pedicelos ramificados con 
un hilo vascular central. 

Muchos de los Primofilices son del tipo cono- 
cido como helechos cenoptéridos. La diferencia 
vegetativa más notable entre los helechos cenop- 
téridos y los “modernos” radica en los apéndices 
similares a hoja que lleva el tallo. Estos estaban 
ramificados y a veces con el eje primario de natu- 
raleza intermedia entre un raquis y una verda- 
dera rama del tallo. El eje primario tiene un haz 
vascular más o menos en forma de H, de E o de 
C como se ve en la sección transversal. 

También hay ciertas pteridofitas del Devóni- 
co que merecen ser consideradas como miem- 
bros de los Primofilices. Las pteridofitas del De- 
vónico llamadas Protopteridales (Zimmermann, 
1930) han sido consideradas en varias ocasiones 
como miembros de Psilophyta (Kráusel, 1938), 
miembros de Pterophyta (Arnold, 1947; Zim- 
mermann, 1938), y un grupo intermedio entre 
Psilophyta y Pterophyta (Hirmer, 1938). Cada 
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Figura 163 Reconstrucción de una rama de Protopteridium minutum. [Redibujado de Halle, 
1936.] 


uno de estos puntos de vista tiene cierta justifi- 
cación, pero la organización vegetativa parece 
justificar que han progresado lo suficiente desde 
el tipo psilofítico como para ser incluidos entre 
los Filicinae. Si pertenecen a este grupo, debe- 
rían colocarse entre los Primofilices. 

Otro grupo problemático es el denominado 
Archaeopteridales (Zimmermann, 1930). Durante 
mucho tiempo se pensó que eran pteridosper- 
mas, pero sus esporangios muestran que eran 
helechos heterospóricos (Arnold, 1939). A pesar 
de ser heterospóricos, la estructura de sus espo- 
rangios era de un tipo tan primitivo que los 
Archaeopteridales deberían situarse entre los 
Primofilices. 

Otro problema de clasificación es el de las afi- 
nidades de los cladoxiloides. Algunos los sitúan 
entre los Psilophytales (Kráusel, 1938); otros los 
sitúan entre los Primofilices y como un orden 
separado (Hirmer, 1927; Zimmermann, 1930) o 
como una familia de los Coenopteridales (Ar- 
nold, 1947). Aunque se separan considerable- 
mente de otros miembros de los Protopteridales, 
parecen estar lo suficientemente relacionados 
con ellos como para ser incluidos en ese orden. 


Orden Protopteridales. Los esporofitos de los Pro- 


topteridales tienen un eje erecto con apéndices 
de naturaleza foliar más o menos divididos y 
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con los segmentos aplanados. Los apéndices fér- 
tiles estaban ramificados y cada rama final ter- 
minaba en un solo esporangio. 


Familia Protopteridaceae. Los Protopteridaceae 
tenían un eje monopodial o radialmente ramifi- 
cado cuyos apéndices ramificados estaban divi- 
didos en segmentos aplanados. Los apéndices 
fértiles estaban ramificados dicotómicamente y 
con un solo esporangio en la punta de cada dico- 
tomía final. 

Los dos géneros más ampliamente distribui- 
dos son Protopteridium y Aneurophyton, ambos 
conocidos únicamente como compresiones car- 
bonadas cuya estructura interna se desconoce. 
Protopteridium, representado por P. minutum 
(Fig. 163), tenía un eje ramificado simpodial- 
mente con apéndices de naturaleza foliar. Los 
apéndices estériles nacían en la parte inferior de 
una rama, estaban divididos dicotómicamente y 
los segmentos aplanados carecían de venas evi- 
dentes (Halle, 1936). Los apéndices fértiles nacen 
hacia el extremo distal de las ramas del eje. Se 
ramificaban dicotómicamente en cuatro a seis 
puntas y cada una terminaba en un solo espo- 
rangio. El esporangio era de ovoide a fusiforme, 
a veces casi cilíndrico, y con un ápice agudo. En 
un lado de la pared había una banda vertical de 
células, presumiblemente un anillo que provoca- 
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Figura 164 Iridopteris eriensis. Diagrama 
de la sección transversal de un tallo. [Basa- 
do en Arnold, 1940.] 


ba una dehiscencia longitudinal del esporangio. 
Un esporangio contenía numerosas esporas 
(Halle, 1936). 

Algunos géneros que sólo se conocen por sus 
tallos también podrían incluirse en las Protopte- 
ridaceae a la espera de que se descubran otras 
partes de sus esporofitos. Se han colocado en dos 
familias distintas de las Protopteridaceae (Ar- 
nold, 1940). Los tallos de estas plantas eran acti- 
nostélicos y con protoxilema mesarco. El más 
avanzado de estos géneros es Iridopteris (Fig. 
164). Tenía una actinostela con cinco brazos y 
trazas que partían de la punta de cada brazo. Las 
trazas se conectan con las bases de los apéndices 
que se cree que son de naturaleza foliar (Arnold, 
1940, 1947), y las pruebas indican que éstos se 
llevaban en una sucesión espiral. 


Familia Cladoxylaceae. Los Cladoxylaceae tenían 
tallos ramificados dicotómicamente que eran po- 
listélicos y con cada estela actinostélica y con en- 
grosamiento secundario. El tallo llevaba nume- 
rosas hojas pequeñas que se ramificaban dicotó- 
micamente en un plano. Algunas de las hojas 
eran estériles; otras eran fértiles y cada dicoto- 
mía final terminaba en un solo esporangio. 


Familia Cladoxylaceae 


NATI TA 


Figura 165 Reconstrucción de un brote de Cladoxylon 
scoparium. [Redibujado de Kráusel 8 Weyland, 
1926.] 


Hay alrededor de media docena de especies 
de Cladoxylon, un género conocido solo desde el 
Devónico Medio hasta el Carbonífero Inferior. C. 
scoparium, una especie del Devónico Medio, es la 
única de la que se conocen hojas (Kráusel éz 
Weyland, 1926). Esta especie se basa en un solo 
espécimen de unos 22 cm. de largo y tan incrus- 
tado en la roca que hay una serie de ramas diver- 
gentes hacia arriba. Las ramas más grandes tie- 
nen alrededor de 1,5 cm. de diámetro y su diver- 
gencia sugiere que nacieron en un eje común. 
Las ramas se bifurcan dicotómicamente y tienen 
hojas (Fig. 165). Las ramas superiores más pe- 
queñas tenían numerosas hojas dispuestas en es- 
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Figura 166 Cladoxylon scoparium. (A-C) Hojas estériles de las ramas inferiores. (D-F) Hojas estériles de las 
ramas superiores. (G) Hojas fértiles. (H-J) secciones transversales del mismo tallo a diferentes niveles. [Redi- 
bujado Kráusel € Weyland, 1926.] 


piral y las ramas inferiores tenían algunas hojas 
dispersas. 

Las ramas de C. scoparium tienen una región 
cortical homogénea que rodea un número de es- 
telas radialmente alargadas y aplanadas. Las 
secciones seriadas cortadas a intervalos de 5 
mm. en la misma rama muestran un aumento 
progresivo hacia abajo tanto en el número de 
estelas como en la complejidad de su contorno 
(Fig. 166H-J), pero se desconoce el método por el 
cual el número de estelas se incrementó a medi- 
da que una rama envejecía. Posiblemente, como 
en algunas palmeras actuales, la maduración de 
algunos de los filamentos vasculares se retrasó 
mucho. El xilema de una estela contenía tanto 
elementos escalariformes como punteados. Las 
estelas de ciertas especies tienen el xilema pri- 
mario rodeado total o incompletamente por el 
xilema secundario. 

Las hojas de C. scoparium eran relativamente 
pequeñas y rara vez superaban los 2 cm. de lon- 
gitud. Las hojas estériles en las porciones inferio- 
res del brote eran cuneiformes, incisas dicotómi- 
camente, y con una base ancha a estrecha (Fig. 
166A-C). Las que se encontraban en las ramas 
superiores tenían dicotomías más estrechas y 
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una base estrecha en forma de peciolo (Fig. 
166D-F). Las hojas fértiles (Fig. 166G) tenían 
forma de abanico, se bifurcaban dicotómicamen- 
te y cada dicotomía final terminaba en un solo 
esporangio que contenía muchas esporas. Se 
desconoce la estructura de la pared esporangial. 


Orden Coenopteridales. Los Coenopteridales te- 
nían tallos erectos, monostélicos y generalmente 
protostélicos. Las hojas brotan en forma de espi- 
ral, son de tamaño relativamente grande y tienen 
o no todas las partes en un mismo plano. Los es- 
porangios suelen ser pedicelados y nacen en las 
últimas divisiones de la hoja. 

Algunos paleobotánicos creen que los esporo- 
fitos de ciertos géneros alcanzaron un tamaño 
comparable al de los helechos arbóreos actuales 
(Darrah, 1941; Sahni, 1933). Las hojas de los hele- 
chos cenoptéridos eran de dos tipos distintos. 
Un tipo de hoja, el filóforo (Bertrand, 1933), tenía 
un eje primario intermedio entre un tallo y un 
raquis típico. La característica principal de un 
filóforo es la simetría bilateral en dos planos del 
haz del raquis (Fig. 167A-D). Esto se correlaciona 
con el hecho de que todos los segmentos secun- 
darios del filóforo no se llevan en el mismo plano 
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Figura 167 Estereodiagramas del xilema del raquis de Coenopteridales. (A) Dineuron pte- 
roides. (B) Diplolabis roemeri. (C) Elapteris bertrandi. (D) Stauropteris sp. (E) Botryopteris 
americana. (F) Anachoropteris involuta. [Redibujado de (A-C) Posthumus, 1925, (D) Zim- 
mermann, 1930 y (E-F) Darrah, 1941.] 


(Fig. 169). El haz vascular del pecíolo y del raquis 
del otro tipo de helecho cenoptérido era bilate- 
ralmente simétrico en un solo plano (Fig. 167E- 
F). Esto se correlaciona con el hecho de que todos 
los segmentos secundarios de la hoja se encuen- 
tran en un solo plano como en los helechos “mo- 
dernos”. 

Al igual que algunos helechos actuales, los 
tallos y peciolos de algunos helechos cenoptéri- 
dos presentaban unas pequeñas excrecencias en 
forma de cuchilla denominadas aflebios. Todos 
los aflebios de las plantas vasculares no son es- 
tructuras homólogas y el problema de su natu- 
raleza es una incógnita (Browne, 1935; Darrah, 


1941; Hirmer, 1927). 

Los géneros con filóforos se han colocado en 
un suborden con tres familias (Bertrad, 1933); y 
los otros géneros en un segundo suborden, tam- 
bién con tres familias. Los géneros con filóforos 
parecen estar lo suficientemente relacionados 
entre sí como para ser colocados en una sola 
familia. Si se tienen en cuenta los esporangios de 
los demás géneros, éstos difieren lo suficiente 
como para ser colocados en dos familias. 


Familia Zygopteridaceae. Los Zygopteridaceae in- 


cluyen todos los géneros en los que la hoja era 
un filóforo. Los tallos eran erectos o trepadores 
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Figura 168 Reconstrucción de secciones verti- 
cales a través de la parte superior e inferior de 
Zygopteris primaria. [Basado en Sahni, 1933.] 
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y tenían un cilindro central actinostélico más o 
menos complicado. Los esporangios nacen en 
racimos pedicelados en los últimos segmentos 
de la hoja. La pared de un esporangio tenía más 
de una célula de grosor y tenía un anillo definido 
o indefinido. Se han encontrado miembros de 
esta familia desde el Devónico Medio hasta el 
Pérmico. 

El género tipo, Zygopteris, se basó original- 
mente en el descubrimiento de pecíolos con un 
tipo distintivo de haz vascular en forma de H. Se 
ha demostrado que la especie tipo del género, Z. 
primaria, tenía un tallo referible al género Botry- 
chioxylon y una hoja referible al género Elapteris. 
Esto no significa que todas las diversas especies 
reconocidas en Elapteris nazcan en un tallo de 
tipo Botrychioxylon, o que todos los tallos de Bo- 
trychioxylon tengan una hoja de tipo Elapteris. El 
esporofito de Z. primaria crecía erguido y se cree 
que era un helecho arbóreo (Sahni, 1933). El tallo 
(Fig. 168) era relativamente delgado y se mante- 
nía parcialmente erguido por una vaina circun- 
dante de bases de hojas entremezcladas y raíces 
adventicias. El tallo es bastante inusual para los 
helechos por tener el xilema primario estrellado 
rodeado por elementos de madera secundaria 
dispuestos radialmente. Los restos de hojas que 
conectan la base de la hoja y la estela del tallo 
eran más o menos cilíndricos y con madera se- 
cundaria. Las raíces adventicias surgían directa- 
mente del tallo y a veces de la base de la hoja. 
Suelen ser diarcas, aunque a veces triarcas, y con 
una cantidad considerable de xilema secundario 
lateral al metaxilema del xilema primario. 

El haz vascular del raquis tenía forma de H y 
no tenía madera secundaria (Fig. 167C). La es- 
tructura general de la hoja (filóforo) es más cono- 
cida para las especies referibles a Elapteris que 
para el tipo de hoja de Elapteris que lleva Zygop- 
teris. Las hojas de Elapteris eran grandes y una 
especie, E. diupsilon, tenía un raquis de hasta 2 
cm. de diámetro. Las hojas estaban divididas en 
forma de pinna y las pinnas nacían alternada- 
mente en el raquis. Cada una de las pinnas pri- 
marias se bifurcaba inmediatamente en dos pín- 
nulas que formaban un ángulo con el plano en el 
que nacían las pinnas (Fig. 169). Por lo general, 
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Figura 169 Reconstrucción de la hoja de Elapteris lacattei. [Redibujado de Hirmer, en 


Wettstein, 1933.] 


Figura 170 Esporangios de Elapteris. [Tomado de Re- 
nault, 1876.] 


hay pínnulas de orden secundario y éstas tam- 
bién están inclinadas respecto a las pínnulas en 
las que nacen. Algunas de las pínnulas de una 
hoja eran fértiles; otras eran estériles. 

E. lacattei se ha encontrado en estado fértil 
(Renault, 1876). Sus esporangios nacen de forma 
terminal en pedicelos ramificados di o tricotómi- 
cos que carecen de apéndices aplanados. En cier- 
tas partes de los pedicelos se han observado los 
típicos haces vasculares en forma de H. La pared 
de un esporangio parece tener más de una célula 
de grosor y con una desintegración de toda la 
capa celular, excepto la más externa, cuando ma- 
dura. En los lados opuestos de la pared del espo- 
rangio, y extendiéndose desde la base hasta el 
ápice, había un anillo de varias células de anchu- 
ra (Fig. 170). Los esporangios contenían un gran 
número de esporas pequeñas y hay algunos in- 
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dicios de que las esporas jóvenes estaban rodea- 
das por un tapetum. 


Familia Botryopteridaceae. Los Botryopteridaceae 
tienen hojas en las que el haz vascular es bilate- 
ralmente simétrico en un solo plano. Los espo- 
rangios nacen en penachos pedicelados en las di- 
visiones primarias de la hoja. Se conocen miem- 
bros de esta familia desde el Carbonífero inferior 
hasta el Pérmico. 

Botryopteris, el género tipo, es frecuente en las 
bolas de carbón que se encuentran en Europa y 
en los Estados Unidos. Se han encontrado muy 
pocas compresiones que muestren el hábito ge- 
neral del esporofito. Sin embargo, se conocen 
tantas secciones de diversas partes del esporofito 
que es posible visualizar su aspecto general. Tie- 
ne un tallo erguido, más o menos ramificado, de 
l a 15 mm. de diámetro. Las hojas nacen en for- 
ma de espiral a lo largo del tallo y a veces con 
una filotaxia 2/5 definida. La parte inferior del 
tallo tenía numerosas raíces adventicias, y varias 
de ellas nacían en las proximidades de cada 
nudo. 

La estela de un tallo (Fig. 171) estaba rodeada 
por una amplia corteza homogénea con una 
endodermis bien definida (Benson, 1911; Scott, 
19209. La estela era protostélica y con una capa 
de floema que rodeaba una masa cilíndrica de xi- 
lema. Las raíces eran diarcas y con una estructu- 
ra general muy parecida a la de las raíces de mu- 
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Figura 171 Botryopteris ramosa. Diagrama de la sec- 
ción transversal del tallo. Fuente: Basado en Scott, 
1920.] 
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Figura 171 Esporangios de Botryopteris. [Tomado de 
Renault, 1875.] 


chos helechos actuales. 

El raquis de una hoja presentaba un haz vas- 
cular más o menos en forma de E (Fig. 167E), con 
las tres puntas de la E abaxial y cada una de ellas 
rematada con una pequeña masa de protoxile- 
ma. El raquis llevaba pinnas dispuestas alterna- 
damente con haces en forma de E, y hay pruebas 
dudosas de que las pinnas llevaban pínnulas 
aplanadas con una venación ramificada dicotó- 
mica (Darrah, 1941). 

Se han encontrado pinnas de Botryopteris con 
apéndices poco ramificados (Renault, 1875) o 
muy ramificados (Darrah, 1939) con filamentos 
vasculares. Cada rama final de un apéndice ter- 
mina en un solo esporangio (Fig. 172). Un espo- 
rangio tenía una pared de dos células de espesor 
(Renault, 1875) y con células superficiales en un 
lado diferenciadas en un anillo. Todas las espo- 
ras dentro de los esporangios eran del mismo 
tamaño. 


Orden Coenopteridales 


B 


Figura 173 Anachoropteris pulchra. (A) Pínula fértil. 
(B) Esporangio. [(A) Redibujado de Hirmer, 1927; (B) 
Redibujado de Kubárt, 1917.] 


Familia Anachoropteridaceae. Los Anachoropteri- 
daceae tenían un raquis con un haz vascular en 
forma de C que era bilateralmente simétrico en 
un solo plano. Los esporangios nacen en soros en 
los márgenes de pínnulas aplanadas. Se han en- 
contrado miembros de esta familia en el Carbo- 
nífero inferior y superior. La familia consta de 
un género bastante conocido (Anachoropteris) y 
de otro (Gyropteris) que solo se conoce por frag- 
mentos de la base de la hoja. 

El haz vascular del pecíolo y del raquis de 
Anachoropteris tenía forma de C y márgenes li- 
bres revolutos (Fig. 167F). El contorno del pecío- 
lo muestra que la cara convexa del haz está 
orientada hacia el tallo, no alejada de él como en 
los helechos “modernos” con haces en forma de 
C. La mayor parte del xilema de un haz consistía 
en metaxilema y en su cara convexa había cuatro 
pequeños grupos de protoxilema (Bertrand, 
1913; Scott, 1920). Las porciones no vasculares 
del pecíolo y el raquis tenían una zona subepi- 
dérmica de esclerénquima y tenían parénquima 
hacia el interior de la misma. 

Los soros eran de naturaleza sinangial y cada 
uno contenía cuatro esporangios (Kubárt, 1917). 
Un sinangio nacía en el ápice y los otros a lo lar- 
go de los márgenes laterales de una pínnula 
aplanada (Fig. 173). Cada sinangio estaba rode- 
ado por una vaina de tejido foliar cupuliforme, 
de varias células de grosor, y hay algunos indi- 


Familia Anachoropteridaceae 


cios de que los esporangios estaban separados 
lateralmente unos de otros por un parénquima 
de paredes finas. La pared de un esporangio 
parece haber sido de una célula de grosor y sin 
un anillo. Los esporangios eran grandes y con 
una producción estimada de más de 5 000 espo- 
ras (Kubárt, 1917). Se cree que los esporangios se 
abrían apicalmente y que se separaban unos de 
otros al abrirse. 

La forma en que los esporangios son portados 
por las hojas de Anachoropteris muestra una gran 
aproximación a la de los Marattales. Así, de 
todas las Primofilices, las Anachoropteridaceae 
pueden ser las más relacionadas con los helechos 
“modernos”. 


Orden Archaeopteridales. Los Archaeopteridales 
tienen hojas divididas en forma de pinna con 
todas las pinnas y pínnulas en el mismo plano. 
Una pínula tenía sólo pínnulas estériles, sólo 
pínnulas fértiles o ambas. Las pínnulas fértiles 
tienen sus esporangios restringidos a la cara 
adaxial y se encuentran en pedicelos simples o 
ramificados. Al menos algunos miembros del 
orden eran heterospóricos. 

Solo existe una familia, las Archaeopterida- 
ceae, conocida únicamente en el Devónico. Se 
han descrito varias especies de Archaeopteris, un 
género escaso en el Devónico Medio y abundan- 
te en los depósitos del Devónico Superior. Sval- 
bardia, un género del Devónico que se cree empa- 
rentado con Archaeopteris (Hoeg, 1942), proba- 
blemente debería incluirse en la familia. 

Archaeopteris solo se conoce a partir de com- 
presiones carbonizadas de hojas. Aunque se des- 
conoce, se cree que el tallo era erecto y corto, en 
lugar de postrado y alargado (Arnold, 1939). Las 
hojas eran grandes y se sabe que las de A. hiberni- 
ca alcanzaban una longitud de casi 2 metros (T. 
Johnson, 1911). Las hojas tienen un raquis con 
pares de pinnas subopuestas. Además, el raquis 
tenía un par de estípulas en su base y, a interva- 
los irregulares, pequeños apéndices aplanados 
más o menos similares a los aflebios. Una pinna 
tenía pínnulas dispuestas alternadamente. Algu- 
nas pínnulas sólo tenían pínnulas estériles (Fig. 
174); otras sólo tenían pínnulas fértiles; y otras 
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Figura 174 Archaeopteris latifolia. Porción de una hoja. [Tomado de Arnold, 1947.] 


tenían tanto pínnulas estériles como fértiles (Fig. 
175A). Las pínnulas estériles eran aplanadas, 
ovaladas o en forma de cuña, y con ápices ente- 
ros 0 incisos. La vena de las pínnulas estériles era 
repetidamente dicotómica y se extendía hasta el 


ápice de una pínnula. 

En un tiempo, los paleobotánicos pensaban 
que Archaeopteris era una pteridosperma y que 
las porciones fértiles encontradas en las hojas 
eran fructificaciones masculinas. Hoy en día, es 


“ Microsporangio 
— Macrosporangio 


Figura 175 (A) Archaeopteris hibernica. Pinna con pínnulas estériles y fértiles. (B-D) Archaeopteris latifolia. 
(B) Reconstrucción de una porción de pínnula fértil con microsporangios y un macrosporangio. (C) Microspo- 
ra. (D) Macrospora. [(A) Redibujado de Schimper, 1869; (B-D) Basado en Arnold, 1939.] 
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casi universalmente aceptado que Archaeopteris 
es un helecho cuyos esporangios nacen de una 
manera similar a la de los psilofitos, comparable 
a la de otros Primofilices. Los esporangios termi- 
nan en pedicelos ramificados o no ramificados 
que nacen adaxialmente en una pínnula. La úni- 
ca especie cuyas esporas se conocen era heteros- 
pórica y con micro y macrosporangios entremez- 
clados en la misma pínula (Arnold, 1939). Am- 
bos tipos de esporangios tenían aproximada- 
mente la misma longitud, pero la anchura de los 
macrosporangios era aproximadamente el doble 
que la de los microsporangios (Fig. 175B). Los 
macroesporangios contenían 8 o 16 macrospo- 
ras, y los microsporangios contenían más de cien 
microsporas. La heterosporía era pronunciada, 
las macrosporas tenían un diámetro aproxima- 
damente diez veces superior al de las microspo- 
ras (Fig. 175C-D). 

Aunque se encuentra entre los helechos más 
antiguos conocidos, Archaeopteris tiene ciertas 
características más avanzadas que otros hele- 
chos del Devónico y el Carbonífero. Desde el 
punto de vista vegetativo, sus hojas se parecen 
más a las de los helechos “modernos” que a las 
de los helechos antiguos. Desde el punto de vista 
reproductivo, es más avanzado que otros hele- 
chos paleozoicos por ser heterospórico. 


Subclase Eusporangiatae. Los Eusporangiatae 
producen sus esporangios sobre una porción es- 
pecializada (la espiga fértil) de una hoja, o los 
producen en soros que nacen en la cara abaxial 
de una hoja. Los esporangios contienen un nú- 
mero indefinido de esporas y tienen una pared 
de más de una célula de grosor. Cada esporangio 
se desarrolla a partir de un grupo de células ini- 
ciales. Los anteridios de las especies vivas están 
incrustados en el gametofito y contienen muchos 
anterozoides. Esta subclase se conoce desde el 
Carbonífero hasta la actualidad. 

Los esporangios de los Eusporangiatae se pa- 
recen a los de los Primofilices en que tienen una 
pared de más de una célula de grosor, pero difie- 
ren en que no son como los de los psilofitos. Los 
esporangios se distinguen inmediatamente de 
los de las Leptosporangiatae por su desarrollo a 
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partir de más de una célula inicial, su pared de 
más de una célula de grosor y el gran e indefini- 
do número de células que contienen. 

Los Eusporangiatae son de dos tipos genera- 
les, uno conocido solo en estado vivo, el otro con 
representantes vivos y un registro fósil que se 
remonta al Carbonífero (Fig. 162). Las diferen- 
cias entre ambos son tan grandes que se colocan 
en órdenes separadas. 


Orden Ophioglossales. Los Ophioglossales se di- 
ferencian de todas las demás Filicinae en que los 
esporangios nacen en una excrecencia, la espiga 
fértil, que se proyecta adaxialmente desde una 
hoja y cerca de la unión del limbo y el pecíolo. 

No se conocen miembros fósiles del orden. 
Según la monografía más reciente (Clausen, 
1938), existen tres géneros. Dos de ellos, Ophio- 
glossum (con 28 especies) y Botrychium (con 23 
especies), tienen una distribución mundial; el 
tercero (Helminthostachys) es monotípico y solo 
se encuentra en la región indo-malaya. Estos tres 
géneros se agrupan en una sola familia, las 
Ophioglossaceae. 

A pesar de la falta de un registro fósil que de- 
muestre su antigúedad, existe un acuerdo gene- 
ral de que las Ophioglossales son una estirpe pri- 
mitiva. Se ha sostenido que son “una reliquia im- 
perfectamente modernizada de la flora paleozoi- 
ca” y una reliquia que representa una serie evo- 
lutiva ciega a partir de los Primofilices del Car- 
bonífero (Bower, 1926). Se trata de un grupo en 
el que, según los criterios enumerados en la pá- 
gina 236, ha habido un progreso considerable en 
la evolución de las partes vegetativas de los es- 
porofitos frente a un mantenimiento de los ca- 
racteres primitivos en las partes relacionadas 
con la reproducción tanto en el esporofito como 
en el gametofito. 

Ophioglossum es un miembro algo especializa- 
do del orden y algo más avanzado que los otros 
dos géneros. Su espiga fértil (Fig. 176A-B) parece 
representar una condensación de la condición 
ramificada encontrada en el Botrychium más pri- 
mitivo (Fig. 176C). Otras razones para conside- 
rar a Ophioglossum más avanzado que Botry- 
chium son la venación cerrada de las hojas de 
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Figura 176 (A-B) Ophioglossum moluccanum. (A) Esporofito. (B) Espiga fértil. (C) Hoja de 
Botrychium silaifolium. 


todas las especies, y la división de los rastros 
foliares en varios filamentos en ciertas especies 
(Bower, 1926). Es un género más favorable para 
el estudio de la estructura vegetativa del esporó- 
fito, ya que no hay un engrosamiento secundario 
evidente como en Botrychium. 

El esporofito de la mayoría de las especies de 
Ophioglossum tiene un tallo corto, erguido y sub- 
terráneo. Unas pocas especies (incluida O. pen- 
dulum) tienen un tallo marcadamente dorsiven- 
tral. La ramificación del esporófito se debe gene- 
ralmente a la formación de yemas en las axilas 
de las hojas. Sin embargo, ocasionalmente se 
debe a una dicotomía del ápice del tallo (Petry, 
1915). El tallo presenta numerosas raíces adven- 
ticias (Fig. 176A). Por lo general, éstas nacen so- 
las debajo de las cicatrices de las hojas de tempo- 
radas anteriores y de la hoja u hojas de la tempo- 
rada actual. La mayoría de las especies solo pro- 
ducen una hoja al año. Las especies de Roma, 
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especialmente las que crecen en los trópicos, 
pueden producir cuatro o cinco hojas en una sola 
temporada. Las hojas nacen en una espiral irre- 
gular en el tallo. A veces parecen estar en una 
disposición de dos filas, pero no hay una verda- 
dera dorsiventralidad en la inserción de estas 
hojas (Petry, 1914). La hoja embrionaria en el 
ápice del tallo de las especies que sólo producen 
una hoja al año se desarrolla lentamente durante 
tres años y luego crece por encima del suelo y se 
despliega el cuarto año. Las hojas desplegadas 
de Ophioglossum no tienen el desenrollamiento 
en espiral (vernación circinada) tan característi- 
co de las Filicinae. Una hoja completamente ex- 
pandida está claramente diferenciada en limbo y 
pecíolo. En todas las especies, excepto en una, 
hay una sola espiga fértil en la unión del limbo y 
el pecíolo. Normalmente no está ramificada, 
pero puede tener una o dos ramificaciones irre- 
gulares. O. palmatum es excepcional porque tiene 
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Figura 177 (A-B) Ophioglossum vulgatum. (A) Esqueleto vascular del tallo. (B) Sección transversal del tallo. (C) 
Sección transversal de una meristela. [Redibujado de Rostowsew, 1891.] 


varias espigas fértiles pequeñas en la región don- cercanas al eje central de la hoja pueden ser más 
de la hoja y el pecíolo se unen. Las hojas detodas  conspicuas que otras. 

las especies, excepto la de O. palmatum, son ente- Hay una única célula apical piramidal poco 
ras y de forma estrechamente lineal a amplia- visible con tres caras cortantes en el ápice de un 
mente ovalada. En O. palmatum el limbo está pal- tallo (Campbell, 1918). Los derivados cortados 
mado en varios segmentos estrechos. La vena- de la célula apical se dividen y redividen para 
ción del limbo es siempre reticulada y, según la formar un tejido embrionario que se diferencia 
especie, es con o sin venillas pequeñas que termi- en estela, corteza y epidermis cuando madura. 
nan ciegamente dentro de las redes más grandes La primera porción madura (la más baja) de un 
(Fig. 179A). No hay nervio medio, pero las venas tallo puede tener una endodermis que delimita 
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Figura 178 Ophioglossum vulgatum. Sección transversal de la raíz. 


la estela y la corteza (Bower, 1911a); más arriba 
no hay endodermis. En este caso, las células cor- 
ticales más internas y las células estelares más 
externas tienen un aspecto tan similar que es im- 
posible decir dónde termina una región y dónde 
empieza la otra. Se han encontrado casos en los 
que la parte basal del tallo es protostélica y la 
parte superior sifonostélica (Bower, 1911a). Sin 
embargo, por lo general, el tallo es sifonostélico 
en toda su longitud. La sifonostela puede ser so- 
lenostélica y tener un solo intersticio foliar cuan- 
do se corta a un nivel determinado, pero lo más 
frecuente es que haya una superposición de in- 
tersticios y una condición dictiostélica (Fig. 
177A-B). La gran mayoría de las especies tienen 
un único trazo foliar que parte de cada hueco y 
atraviesa la corteza sin ramificarse. Unas pocas 
especies, incluyendo O. palmatum (Bower, 1911b) 
y O. pendulum (Petry, 1914), tienen dos trazas 


250 


que parten de cada intersticio y una división de 
cada traza en varios filamentos antes de que se 
dirija a la base de la hoja. 

La porción de xilema de una meristela es de 
disposición endarca y tiene el protoxilema recu- 
briendo toda la cara interna de la masa xilemáti- 
ca (Fig. 177C). El metaxilema está compuesto por 
traqueidas reticuladas de forma irregular cuya 
longitud es raramente más de seis veces la an- 
chura. Se ha observado un pequeño engrosa- 
miento secundario en el tallo de O. vulgatum 
(Boodle, 1899). Todo el floema es externo al xile- 
ma. Generalmente es una capa de cuatro o cinco 
células de espesor, pero el de O. pendulum es uni- 
formemente una sola capa de células separada 
del xilema por una capa de parénquima de tres 
a cinco células de espesor (Petry, 1914). La mé- 
dula interna del xilema suele ser un parénquima 
homogéneo de paredes finas de células relativa- 
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Figura 179 (A) Ophioglossum moluccanum. Vista superficial del limbo foliar. (B) 
Ophioglossum pendulum. Sección transversal del limbo foliar. 


mente grandes, pero a veces, como en O. pendu- 
lum, puede haber pequeños filamentos de xilema 
dentro de la médula (Petry, 1914). La parte corti- 
cal del tallo es también generalmente un parén- 
quima uniforme de paredes finas. En algunos 
casos se diferencia un peridermo en la porción 
superficial de la corteza, pero éste nunca tiene un 
felógeno funcional (Campbell, 1911; Mahesh- 
wari £ Singh, 1934). 

Las raíces de Ophioglossum carecen de pelos 
radiculares y tienen las caras libres de las células 
epidérmicas engrosadas y suberizadas (Fig. 
178). La corteza es maciza y tiene la capa celular 
más interna diferenciada en una endodermis con 
bandas de Caspary bien definidas. El resto de la 
corteza está formada por dos regiones concéntri- 
cas de grosor aproximadamente igual. La región 
exterior está compuesta por células angulares 
sin espacios intercelulares, y en esta parte de la 
corteza suele estar presente un hongo micorríci- 
co. Este hongo es evidentemente un ficomicete, 
pero, debido a la ausencia de cuerpos fructíferos, 
es imposible determinar si es o no idéntico al 
oomicete (Stigeosporium marattiacearum) que se 
encuentra en las raíces de los Marattiales. La re- 
gión interna de la corteza tiene células redondea- 


das con espacios intercelulares. Las células de es- 
ta región suelen contener granos de almidón. La 
estela de una raíz es generalmente monarca o 
diarca. En algunas especies se han observado es- 
telas tri- y tetrarcas. Las estelas diarcas tienen la 
habitual placa de xilema con una masa de proto- 
xilema en cada polo. Hay una masa de floema a 
cada lado del xilema. Cada una de las masas de 
floema está separada del xilema por un tejido pa- 
renquimatoso de dos a tres células de espesor. 
Algunas raíces monarcas tienen el xilema y el 
floema radiales entre sí. Otras tienen las masas 
de xilema y floema con sus lados más anchos en- 
frentados (Fig. 178). Es muy probable que las es- 
telas monarca de este último tipo hayan deriva- 
do de las estelas diarcas por una supresión de 
una de las masas de floema. Las pruebas que 
apoyan esta suposición son la supresión incom- 
pleta ocasional de la segunda masa de floema y 
la aparición de dos puntos de protoxilema en la 
masa de xilema (Boodle, 1899). 

La traza, o el par de trazas, que parten hacia 
una hoja siempre se dividen en hebras que se en- 
cuentran paralelas entre sí a lo largo del pecíolo. 
Algunos de estos filamentos en un pecíolo van 
hacia la espiga fértil; otros van hacia la hoja esté- 
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Figura 180 Ophioglossum vulgatum. (A) Sección vertical de una espiga con bandas esporangiogéni- 
cas. (B-C) Etapas muy tempranas y algo más tardías en el desarrollo de los esporangios. [Redibujado 


de Bower, 1896.] 


ril. El interior de un pecíolo está compuesto por 
un parénquima esponjoso que puede tener o no 
cavidades conspicuas en la región central, exclu- 
yendo los filamentos vasculares. Las células del 
parénquima que se encuentran justo debajo de la 
epidermis suelen contener numerosos cloroplas- 
tos. La capa epidérmica de un pecíolo no está 
muy cutinizada. La hoja estéril tiene una estruc- 
tura parecida a la de un pecíolo. Si se trata de 
una especie con hojas erectas, los estomas están 
presentes en igual número en ambas caras del 
limbo; si, como en O. reticulatum, la hoja está más 
o menos horizontal, hay más estomas en la epi- 
dermis superior (Campbell, 1911). El mesófilo 
del limbo está compuesto por tejido vascular y 
un parénquima esponjoso en el que todas las cé- 
lulas contienen cloroplastos (Fig. 179B). 

Una espiga fértil muy joven es una giba cóni- 
ca de tejido meristemático que crece por medio 
de una célula apical piramidal con cuatro caras 
cortantes. Los cuatro cuadrantes reconocibles en 
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secciones transversales cortadas justo detrás del 
ápice de la espiga corresponden a las cuatro ca- 
ras cortantes de la célula apical (Bower, 1896). 
Están orientados de tal manera que dos se en- 
cuentran en un plano perpendicular a la hoja es- 
téril, y dos en un plano paralelo a ella. A medida 
que el desarrollo continúa, se produce la diferen- 
ciación de una franja vertical de células en la ca- 
pa epidérmica de los dos cuadrantes en el plano 
paralelo al limbo. Cada franja, de dos a tres célu- 
las de ancho y varias de alto, es una banda espo- 
rangiogénica (Bower, 1896). Las dos bandas 
pasan a tener tres o cuatro células de grosor poco 
después de ser reconocidas (Fig. 180A). En este 
momento se produce una diferenciación de la re- 
gión hipodérmica de la banda en bloques alter- 
nados y superpuestos de células arquesporiales 
y células estériles (Fig. 180B). Cada grupo de cé- 
lulas arquesporiales se divide y redivide para 
formar un gran número de células esporógenas. 
La porción de la banda externa a cada arquespo- 
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Figura 181 Ophioglossum vulgatum. Sección transversal de la parte de una espiga. 


rio se divide periclinalmente para formar una 
capa de revestimiento que tiene varias células de 
espesor cuando el esporangio está maduro (Fig. 
180C). También se produce una división y redi- 
visión de las células estériles que separan verti- 
calmente los esporangios unos de otros y la ma- 
duración final de un cordón vascular irregular- 
mente ramificado dentro de cada masa estéril. A 
medida que el tejido esporógeno continúa su de- 
sarrollo, se rodea de un tapetum poco definido 
(Fig. 181). Se ha descrito que surge de las células 
esporógenas más externas (Bower, 1908), pero 
parece más probable que proceda de células 
inmediatamente externas a la masa esporógena. 
El tapetum se descompone finalmente en una 
masa plasmódica, con núcleos persistentes, que 
invade el espacio entre las células madre de las 
esporas aisladas (Bower, 1896; Burlingame, 
1907). Cada esporangio de la espiga se abre por 
una hendidura transversal después de la madu- 
ración de las esporas (Fig. 176B), pero no hay 
ningún mecanismo especial (ánulo) que provo- 
que la apertura de la pared esporangial. La de- 
hiscencia parece ser el resultado de una deseca- 
ción y contracción de los tejidos estériles dentro 
de la espiga. 


La naturaleza morfológica de la espiga fértil 
se ha discutido ampliamente. No es necesario 
discutir si se trata o no de un esporangio septado 
único (Bower, 1896, 1908), ya que esta hipótesis 
ha sido rechazada por sus defensores (Bower, 
1911a, 1926). Durante los últimos años, práctica- 
mente todos los que consideran la cuestión están 
de acuerdo en que es de naturaleza pinnada. La 
naturaleza pinnada es más evidente en Botry- 
chium, donde la hoja estéril está dividida pinna- 
damente, que en Ophioglossum, donde la hoja 
está entera. Se ha sostenido que la espiga repre- 
senta una sola pinna (Goebel, 1915), pero es más 
probable que represente la fusión de las dos 
pinnas basales de una hoja (Chrysler, 1910). Una 
de las razones para esta última interpretación es 
que la espiga fértil tiene el mismo suministro 
vascular que iría a un par de pinnas. Si la planta 
es anormal y tiene un par de espigas fértiles en 
lugar de una, cada espiga tiene el suministro 
vascular que normalmente iría a un solo pabe- 
llón. La naturaleza pinnada de la espiga se 
muestra de forma más llamativa en Botrychium 
lanuginosum, una especie que se encuentra en el 
sureste de Asia. Aquí la espiga se inserta en el 
centro de la hoja y en la posición del tercer al 
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Figura 182 Ophioglossum pendulum. (A) Gametofito 
de cuatro células. (B) Gametofito maduro. [(A) Redi- 
bujado de Campbell, 1970.] 


sexto folíolo desde la base (Chrysler, 1925). 

El gametofito de Ophioglossum puede ser to- 
talmente subterráneo y obtener todo su alimento 
a través de un hongo micorrícico, o puede tener 
pequeños lóbulos verdes sobre el suelo. La ger- 
minación de las esporas para formar gametofitos 
puede tener lugar después de la muda o puede 
retrasarse mucho (Campbell, 1911). En ambos 
casos, el joven gametofito no se desarrolla más 
allá del estadio de tres o cuatro células, a menos 
que se infecte con el hongo micorrícico. La espo- 
ra se divide transversalmente en una célula infe- 
rior y otra superior. El desarrollo posterior se 
produce principalmente por la división y redivi- 
sión de la célula inferior, pero hay una cierta di- 
visión en la célula superior. El hongo que se con- 
vierte en el endófito micorrizado entra siempre 
por la célula inferior (Fig. 182A). Los gametofitos 
más grandes que se han cultivado a partir de 
esporas sólo constaban de 13 células (Campbell, 
1907). Eran globosos y sin rizoides. Posiblemen- 
te había una célula apical en este estadio, pero no 
se ha podido determinar con certeza. Los game- 
tofitos maduros son irregularmente cilíndricos a 
cónicos (Bruchmann, 1904; Campbell, 1907; 
Lang, 1902) y, según las especies, no ramificados 
(Fig. 182B) o profusamente ramificados. En la 
mayoría de las especies el gametofito es perenne, 
pero en O. moluccanum parece ser anual (Camp- 
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bell, 1907). El ápice de crecimiento de un prótalo 
tiene una sola célula apical con tres o cuatro 
caras cortantes. La región inmediatamente pos- 
terior a la célula apical es incolora; el resto del 
prótalo es pardo. Según la especie, el gametofito 
tiene numerosos rizoides en la parte más antigua 
O carece de ellos (Bruchmamn, 1904). Hay poca 
diferenciación de tejidos dentro de un gametofi- 
to, excepto que las células hacia el interior pue- 
den ser algo alargadas. La parte apical del talo y 
las células exteriores de las partes más antiguas 
están libres de hongos. Las células interiores de 
las partes más antiguas de un gametofito están 
infectadas de forma escasa O abundante por un 
hongo micorrícico. Estas células interiores tam- 
bién pueden contener numerosos granos de al- 
midón. 

Los órganos sexuales generalmente comien- 
zan a desarrollarse cerca de la punta de creci- 
miento, a veces incluso en un segmento, pero 
una vez retirado de la célula apical. En O. pendu- 
lum la mayoría de ellos surgen en sucesión acró- 
peta. Los anteridios y los arquegonios se forman 
en una secuencia irregular, y los dos se entre- 
mezclan generalmente de forma indiscriminada 
en los lóbulos de un talo. La proporción entre los 
dos es bastante variable, y no es raro encontrar 
que los anteridios o los arquegonios predominen 
marcadamente en un gametofito particular. 

El anteridio surge de una célula superficial 
del gametofito (Bruchmann, 1904, Campbell, 
1907; Lang, 1902). Este primordio se divide peri- 
clinalmente en una célula externa (el primordio 
parietal) y una célula interna (la célula androgo- 
nial primaria). El primordio parietal siempre se 
divide anticlinalmente y generalmente en dos 
células hijas de igual tamaño (Fig. 183A). Una de 
estas células hijas, por división anticlinal en un 
plano diagonal a la primera pared, forma dos 
células hijas, una aproximadamente triangular y 
otra aproximadamente rectangular. La célula 
triangular funciona de la misma manera que una 
célula apical y corta sucesivamente una serie de 
células de cada uno de sus tres lados. Una vez 
que ha dejado de cortar segmentos, se conoce 
como célula opercular (Fig. 183E). A medida que 
el anteridio se aproxima a la madurez, la célula 
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Figura 183 Ophioglossum pendulum. (A-D) Secciones verticales a través de anteridios en varias etapas de de- 
sarrollo. (E) sección transversal a través de la pared de un anteridio mostrando la célula opercular. 


opercular se vuelve parduzca y finalmente se 
desintegra. Finalmente se produce un escape de 
los anterozoides a través de este poro triangular. 
La división de la célula androgonial primaria 
para formar dos células androgoniales puede ser 
anticlinal o periclinal. En cualquiera de los dos 
casos, la siguiente división se produce en el 
plano opuesto, de modo que las cuatro células 
androgoniales se encuentran en dos niveles (Fig. 
183A). La división y la redivisión continúan du- 
rante mucho tiempo en el tejido androgonial 
(Fig. 183B-D), y se ha estimado que un anteridio 
contiene varios miles de células androgoniales 
(Campbell, 1907). Los miembros de la última ge- 
neración celular de las células androgoniales, las 
células madre de los androcitos, tienen dos ble- 
faroplastos a un lado del núcleo (Campbell, 
1907). Cuando una célula madre de un androcito 
se divide para formar dos androcitos, cada uno 
recibe uno de los blefaroplastos. El primer cam- 
bio notable en la metamorfosis de un androcito 
en un antrozoide es el alargamiento del blefaro- 
plasto. A medida que la metamorfosis continúa, 
el blefaroplasto se enrolla en dos o más vueltas y 
el núcleo también se enrolla. Poco después se 
desarrollan varios flagelos en la parte anterior 
del blefaroplasto. El resultado final es el ante- 
rozoide multiflagelado enrollado característico 
de todos los Filicinae. La parte anterior del ante- 
rozoide, estrechamente enrollada, está formada 


principalmente por blefaroplasto y citoplasma; 
la parte posterior, ancha y poco enrollada, está 
formada principalmente por núcleo. 

Los arquegonios también surgen de una úni- 
ca célula superficial del prótalo. La división de 
un primordio arquegonial es periclinal y en una 
célula tectriz primaria y una célula interna (Fig. 
184A). A continuación, se produce una división 
periclinal de la célula interna en una célula cen- 
tral (Bruchmann, 1904; Campbell, 1907; Lang, 
1902), que se encuentra junto a la célula tectriz 
primaria, y una célula basal (Fig. 184B). A conti- 
nuación, se produce una división anticlinal de la 
célula tectriz primaria, tras la cual las dos células 
hijas se dividen anticlinalmente para formar los 
cuatro primordios del cuello dispuestas de for- 
ma cuadrangular (Fig. 184C). La división trans- 
versal de cada una de los primordios del cuello 
da lugar a un cuello compuesto por dos niveles 
de cuatro células cada uno (Fig. 184D). En conse- 
cuencia, a medida que las células de uno o am- 
bos niveles se dividen transversalmente, el cue- 
llo maduro tiene tres o cuatro células de altura 
(Fig. 184E-G). En ambos casos se trata de una 
estructura que se proyecta ligeramente por enci- 
ma de la superficie del gametofito. Durante el 
desarrollo del cuello se produce una división 
periclinal de la célula central en una célula canal 
primaria y una célula primaria del vientre (Fig. 
184D). La célula primaria del canal se alarga ver- 
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Figura 184 Ophioglossum pendulum. Secciones verticales a través de los arquegonios en varias etapas de 
desarrollo. 


ticalmente y se adentra en el cuello. Su núcleo 
suele dividirse, pero rara vez va seguido de una 
división en dos células del canal. Poco antes de 
que el arquegonio sea maduro se produce una 
división de la célula ventral primaria en una cé- 
lula del canal ventral (que se desintegra inme- 
diatamente) y un huevo (Fig. 184E). La célula del 
canal ventral es una estructura tan transitoria en 
la ontogenia de un arquegonio que rara vez es 
demostrable (Campbell, 1907). El último paso en 
el desarrollo arquegonial es la desintegración de 
la célula (o células) del canal y la apertura del 
cuello arquegonial (Fig. 184G). 

El desarrollo de un embrión hasta convertirse 
en un esporófito autosuficiente con cotiledón y 
raíz primaria puede durar un solo año (O. moluc- 
canum) (Campbell, 1907), o puede requerir va- 
rios años (O. vulgatum) (Bruchmamn, 1904). Las 
primeras etapas del desarrollo embrionario se 
conocen mejor en O. pendulum (Campbell, 1907), 
pero incluso aquí hay muchas lagunas en la his- 
toria del desarrollo. Todas las especies investiga- 
das presentan una división aproximadamente 
transversal del cigoto (Fig. 185A). Las escasas 
pruebas de las que disponemos no permiten 
saber si la célula hipobasal (la más alejada del 
cuello arquegonial) se desarrolla sólo en el pie 
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(Campbell, 1907) o en el pie y la raíz primaria 
(Bruchmanmn, 1904). Independientemente de su 
punto de origen preciso, existe una diferencia- 
ción temprana de una célula apical en la porción 
de la raíz de un embrión (Fig. 185B-D). En algu- 
nas especies, incluyendo O. vulgatum, el desarro- 
llo de la raíz y del pie eclipsa tanto al del cotile- 
dón y al del tallo que el joven esporófito parece 
ser todo raíz durante un tiempo considerable 
después de que sobresale del gametofito. En o- 
tras especies, incluyendo O. moluccanum (Camp- 
bell, 1907), el cotiledón y la raíz crecen al mismo 
ritmo (Fig. 185E). Se desconoce el método de for- 
mación del cotiledón a partir de la mitad epiba- 
sal (superior) de un embrión. El crecimiento del 
cotiledón se debe a una célula apical, pero no se 
sabe si ésta se diferencia al principio o al final de 
la ontogenia de la mitad epibasal. Una vez que 
la raíz primaria y el cotiledón han avanzado en 
su desarrollo, aparece la célula apical del tallo. 
Ésta aparece en la región donde el cotiledón y la 
raíz se unen, y parece ser una célula superficial 
del esporofito embrionario. El desarrollo del ta- 
llo por medio de esta célula apical se produce 
muy lentamente. Las primeras, segundas, terce- 
ras y sucesivas hojas de un tallo parecen surgir 
de la misma manera que las de otros helechos, es 
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Figura 185 (A-D) Ophioglossum pendulum. Secciones verticales a través de embriones jóvenes en va- 
rias etapas de desarrollo. (E-F) Ophioglossum moluccanum. (E) Sección vertical a través de un gameto- 
fito y un esporofito joven. (F) Sección vertical a través de un esporofito algo más antiguo. 


decir, como excrecencias meristemáticas ligera- 
mente posteriores a la célula apical del tallo.* Sin 
embargo, el crecimiento y la maduración de los 
tejidos de las hojas eclipsan en gran medida los 
de los tejidos del tallo. Así, el tallo joven se com- 
pone principalmente de las bases de las hojas y 
de los tejidos de las raíces adventicias formadas 
en asociación con estas hojas (Fig. 185F). Más 
adelante, cuando el esporófito ha formado varias 


*Campbell (1911) sostiene que todas las partes del esporofi- 
to, excepto el cotiledón y la raíz primaria, se forman a partir 
de una yema adventicia que surge en la raíz primaria. 


hojas, puede haber un predominio menos mar- 
cado de las porciones foliares sobre la parte del 
tallo de la planta. 


Orden Marattiales. Los Marattiales incluyen to- 
dos los Eusporangiatae en los que los esporan- 
gios nacen en la cara abaxial de las hojas. Los 
esporangios se agrupan en soros; y en la mayoría 
de los géneros los de un soro se adhieren lateral- 
mente para formar un sinangio, pero este carác- 
ter no es universal en todo el orden. Las hojas de 
los Marattiales se diferencian de las de otros he- 
lechos vivos por tener un par de estípulas en la 
base del pecíolo. Los Marattiales también difie- 
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Figura 186 Marattia alata. Esporofito joven al que se le han quitado 


todas las hojas menos una. 


ren de otros helechos vivos, excepto los Ophio- 
glossales, en el desarrollo eusporangiado de un 
esporangio a partir de un grupo de células ini- 
ciales, y en la estructura de los anteridios. 

Las especies vivas se clasifican en seis géneros 
(Christensen, 1938; Copeland, 1947); algunos gé- 
neros con numerosas especies, otros con solo 
una o dos especies. Además de los representan- 
tes vivos, hay una serie de géneros fósiles que 
han sido referidos al orden, ya sea por la natura- 
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leza sinangial de sus soros, o por la estructura 
del tallo. Aunque la posición sistemática de algu- 
nos de estos géneros puede ser dudosa, la de 
otros parece estar lo suficientemente bien esta- 
blecida como para justificar la afirmación de que 
los miembros del orden se encuentran desde el 
Carbonífero Medio (Arnold, 1947; Hirmer, 1927; 
Scott, 1920; Seward, 1910). 

Los Marattiales tienen una serie de caracterís- 
ticas en común con los Ophioglossales. Entre 
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Figura 187 (A) Marattia fraxina. Sección transversal de una hoja. (B) Marattia alata. Sección trans- 
versal del tallo. (C) Danaea alata. Estereodiagrama del sistema vascular del tallo. [Redibujado de 


West, 1917a.] 


ellas, la formación eusporangiada de los espo- 
rangios, las similitudes en la ontogenia y la es- 
tructura de los órganos sexuales, y la diferencia- 
ción tardía del cotiledón, la raíz y el tallo en el 
embrión. La presencia de tantas características 
comunes indica que ambas tienen una ascenden- 
cia mutua. Por otra parte, las marcadas diferen- 
cias en la estructura del esporofito maduro y en 
el método de nacimiento de los esporangios pa- 
recen indicar que divergieron entre sí hace mu- 
cho tiempo. Los seis géneros vivos de Marattia- 
les son tan parecidos que se suelen incluir en una 
sola familia, las Marattiaceae. 


Marattia, el género tipo de la familia y del or- 
den, tiene una amplia distribución en las regio- 
nes tropicales de ambos hemisferios. Existen 
unas 26 especies. Aunque ninguna de ellas se da 
en Estados Unidos, se conocen seis especies de 
México, América Central y las Indias Occidenta- 
les (Underwood éz Benedict, 1909). 

El esporófito adulto de Marattia posee un tallo 
erguido, tuberoso, cónico y carnoso que lleva 
una corona de hojas divididas pinnadamente en 
su ápice (Fig. 186). Cada hoja tiene un par de 
estípulas en su base y la superficie del tallo por 
debajo de las hojas está cubierta de cicatrices 
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Figura 188 Marattia alata. Sección transversal de la estela del tallo. 


foliares, cada una con dos estípulas persistentes. 
El tallo tiene numerosas y largas raíces adventi- 
cias, cada una de las cuales se inserta debajo de 
una hoja o de una cicatriz foliar. En las especies 
más grandes de Marattia el tallo puede tener 
medio metro o más de diámetro y las hojas 3 o 4 
metros de longitud. 

El ápice de crecimiento de un tallo joven tiene 
una sola célula apical. Más adelante, ésta es sus- 
tituida por un grupo de primordios meristemáti- 
cos (Charles, 1911). Los tallos jóvenes y las pri- 
meras porciones maduras de los tallos viejos 
suelen tener una capa endodérmica en la cara in- 
terna de la corteza; las partes más maduras de 
un tallo rara vez contienen una endodermis 
(Charles, 1911). La corteza, tanto en los tallos vie- 
jos como en los jóvenes, es totalmente parenqui- 
matosa. La corteza de Marattia, similar a la de 
todos los demás miembros de la familia, contie- 
ne numerosos canales de mucílago y células lle- 
nas de tanino (West, 1915). 

El cilindro vascular de la primera porción for- 
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mada de un tallo es protostélico. A nivel de la 
tercera O la cuarta hoja, hay una transición 
abrupta a una organización sifonostélica (Breb- 
ner, 1902; Charles, 1911; West, 1917a). Las por- 
ciones protostélicas y sifonostélicas más bajas 
del cilindro vascular tienen un único trazo que 
parte hacia cada hoja. En las porciones posterio- 
res de la sifonostela hay dos trazas que parten 
hacia cada hoja. Poco por encima del nivel en el 
que el tallo se ha vuelto sifonostélico, hay una 
hebra de tejido vascular (la hebra comisural) 
que corre en diagonal a través de la médula en 
cada nodo. La relación de este filamento con el 
esqueleto vascular parece más ventajosa en Da- 
naea (Fig. 187C), un miembro de la familia que 
tiene entrenudos más largos que Marattia. Los 
tallos de las plantas más antiguas de Marattia 
tienen el filamento comisural dividido en fila- 
mentos que se encuentran en un anillo interno al 
cilindro vascular. Es la presencia de este anillo 
de filamentos, así como los numerosos restos de 
hojas y raíces, lo que hace que las secciones 
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Figura 189 (A) Marattia alata. Pínnula fértil. (B-H) Marattia fraxina. (B-E) Etapas en el desarrollo del sinangio. 
(F-G) Secciones longitudinales verticales y transversales de un sinangio maduro. (H) Sección horizontal de un 


sinangio maduro. [Redibujado de Bower, 1897.] 


transversales de los tallos antiguos sean tan difí- 
ciles de interpretar (Fig. 187B). No es improbable 
que tallos muy antiguos tengan los tejidos vascu- 
lares en tres o más anillos concéntricos (West, 
19173) 

El sistema radicular de Marattia se compone 
de varias raíces adventicias, una de las cuales se 
forma generalmente debajo de cada hoja. El teji- 
do vascular de una raíz puede conectarse con el 
cilindro vascular del tallo justo por debajo de la 
salida de una traza foliar, o puede conectarse con 
el sistema de hebras comisurales interno al cilin- 
dro vascular principal (West, 1917a). Cada una 
de las raíces puede llevar varias raíces laterales 
distribuidas irregularmente. La principal dife- 
rencia entre la organización interna de las raíces 
más antiguas en Marattiales, de las cuales Mara- 
ttia (Fig. 188) es bastante típica, y la de las raíces 
en otros Filicinae es la organización actinostélica 
poliarca del cilindro vascular. En Marattia el nú- 
mero de puntos del protoxilema puede llegar a 
ser de doce (Campbell, 1911). La corteza es un 
parénquima uniforme con numerosos canales de 


mucílago. Las raíces de primera formación sue- 
len contener un oomicete micorrícico (Stigeospo- 
rium marattiacearum) dentro de sus cortezas. Las 
raíces formadas posteriormente carecen general- 
mente del endófito (West, 1917). 

Las hojas muy jóvenes tienen un crecimiento 
precoz de sus estípulas para formar una vaina 
protectora alrededor de la hoja joven y el pecío- 
lo; más tarde hay una elongación del ápice de la 
hoja más allá de la vaina estipular. Este alarga- 
miento se produce por el desenrollamiento en 
espiral (vernación circinada) característico de la 
mayoría de los Filicinae. Las hojas bien desarro- 
lladas de M. alata pueden tener de 2 a 3 metros 
de longitud y un pecíolo de 5 a 6 cm. de diáme- 
tro. El limbo de M. alata es de tres a cinco veces 
pinnadamente compuesto y tiene las últimas 
pínnulas de unos 2 cm. de longitud. Una pínnula 
tiene una vena principal conspicua (nervio me- 
dio) y venas laterales dispuestas alternadamen- 
te. Algunas de las venas laterales son simples; 
otras son dicotómicamente bifurcadas. En am- 
bos casos sus ápices terminan ciegamente cerca 


261 


Capítulo 10 


División Pterophyta 


Figura 190 (A-B) Marattia douglassi. Vista dorsal y ventral del gametofito. (C) Danaea elliptica. Gametofito y 
esporofito joven. (D-E) Marattia fraxina. Etapas tempranas en el desarrollo del gametofito. (F-I) Marattia 
douglassi. (F) Sección transversal de la porción de un gametofito maduro. (G-H) Etapas en el desarrollo del 
anteridio. (1) Un arquegonio casi maduro. [Redibujado de Jonkman, 1880.] 


del margen de la pínnula. La organización inter- 
na de una hoja se asemeja a la de una angiosper- 
ma en el sentido de que hay un tejido compacto 
en forma de empalizada debajo de la epidermis 
superior y un tejido esponjoso suelto junto a la 
epidermis inferior (Fig. 187A). Los estomas están 
restringidos a la epidermis inferior. Tarde o tem- 
prano se produce la formación de una capa de 
abscisión en la base del pecíolo. Cuando la hoja 
se desprende, deja una cicatriz foliar de corte 
limpio, flanqueada a ambos lados por una estí- 
pula persistente. 

Los esporangios de Marattia nacen en soros 
más o menos lineales. Estos se encuentran deba- 
jo de las venas laterales, en la parte inferior de 
una pínnula, y a cierta distancia del margen de 
la pínnula (Fig. 189A). Los esporangios en cada 
soro están en dos filas y fusionados lateralmente 
entre sí para formar un sinangio (Fig. 189F-H). 
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El número de esporangios en un sinangio oscila 
entre 12 y 36. 

La primera evidencia del desarrollo esporan- 
gial es una mayor acumulación de citoplasma en 
ciertas células epidérmicas situadas en zonas 
localizadas en el envés de una pínnula (Bower, 
1897). Al principio cada zona, el receptáculo de 
un soro, está a ras de la superficie de la hoja; 
pronto los lados del receptáculo, pero no la parte 
axial, se elevan un poco (Fig. 189B-C). La eleva- 
ción del receptáculo por encima de la superficie 
de la hoja va acompañada de un desarrollo de 
pelos multicelulares no ramificados procedentes 
de las células epidérmicas inmediatamente ad- 
yacentes. El desarrollo de los esporangios indivi- 
duales comienza generalmente con una división 
periclinal de una sola célula en el receptáculo, el 
primordio esporangial (Fig. 189C). Ocasional- 
mente un esporangio tiene más de una célula 
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inicial. La célula hija exterior formada por la 
división periclinal de una célula inicial es el pri- 
mordio parietal; la célula interior es la célula ar- 
quesporial. La división y la redivisión de la célu- 
la arquesporial dan lugar finalmente a un tejido 
esporógeno de unas 500 células madre de 
esporas (teóricamente 512) (Bower, 1897). Dado 
que todas las células madre esporales son fun- 
cionales, hay una producción potencial de 2 048 
esporas en un esporangio. La formación del teji- 
do esporógeno va acompañada de la división pe- 
riclinal y anticlinal del primordio parietal para 
formar la porción apical de la capa de la pared 
(Fig. 189D-E). El resto de la capa parietal procede 
de células laterales al primordio esporangial. El 
desarrollo esporangial en Marattia, como en to- 
dos los demás Marattiales, es, por tanto, de tipo 
eusporangiado. La pared se convierte finalmen- 
te en un tejido de varias células de grosor y en el 
que las células de la pared inmediatamente pró- 
ximas a la masa esporangial funcionan como un 
tapetum. Las células exteriores de la cara libre de 
una pared se hacen de paredes gruesas. La dese- 
cación de estas células hace que las dos mitades 
de un sinangio se separen de forma muy pareci- 
da a la apertura de un libro. A la separación del 
sinangio le sigue una dehiscencia vertical de 
cada uno de los esporangios expuestos. 

Los gametofitos de las Marattiales (Fig. 190A- 
C) son de color verde oscuro, tienen una textura 
carnosa y un aspecto externo parecido al de cier- 
tas hepáticas anacróginas, incluida Riccardia (pá- 
gina 54). Se encuentran entre los mayores game- 
tofitos de las pteridofitas y pueden alcanzar una 
longitud de 2,5 a 3,5 cm (Campbell, 1908; Stokey, 
1942). La germinación de una espora de Marattia 
comienza con la ruptura de la capa exterior de la 
pared esporal y la protrusión de una célula pri- 
maria que se agranda hasta varias veces el diá- 
metro original de la espora antes de dividirse. La 
primera división de una célula primaria suele 
cortar una célula portadora de rizoides, aunque 
puede haber una formación de cuatro o cinco 
células antes de la aparición del primer rizoide 
(Jonkman, 1880; Stokey, 1942). Una célula apical 
puede diferenciarse ya en el estadio de cuatro 
células, pero en la mayoría de los casos se dife- 
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rencia en un estadio algo posterior. A medida 
que el crecimiento continúa, el gametofito se 
convierte en una pequeña placa circular de más 
de una célula de grosor (Fig. 190D-E). El creci- 
miento posterior se produce en el extremo distal 
y el gametofito se vuelve gradualmente alarga- 
do. Tiene un nervio medio de varias células de 
grosor y uno flanqueado a cada lado por un ala 
fina de una célula de grosor a cierta distancia ha- 
cia el interior del margen libre. Cuando se culti- 
va durante varios años, el gametofito puede ra- 
mificarse en el extremo distal (Stokey, 1942). Los 
gametofitos de los Marattiales que crecen en con- 
diciones naturales contienen regularmente un 
hongo endofítico (Fig. 190F) que se cree que es 
más un parásito que un simbionte micorrícico 
(West, 1917). El hecho de que la presencia de este 
hongo no sea esencial para el crecimiento de los 
gametofitos de Marattiales queda demostrado 
por el desarrollo de las esporas, sembradas en un 
sustrato estéril, en gametofitos maduros libres 
de hongos (Stokey, 1942). 

Cuando crecen en cultivos iniciados a partir 
de esporas, los gametofitos de Marattia no for- 
man anteridios hasta que tienen unos ocho me- 
ses de edad y no forman arquegonios hasta que 
tienen un año (Stokey, 1942). Los anteridios se 
forman primero en la cara ventral del nervio 
medio, pero una vez iniciada la formación de los 
arquegonios, los anteridios pueden formarse 
también en la cara dorsal. La formación de ar- 
quegonios está restringida a la parte ventral del 
nervio medio. El desarrollo de los anteridios en 
Marattia (Fig. 190G-H) y en otros Marattiales es 
similar al de Ophioglossum (Campbell, 1894, 
1911; Haupt, 1940; Stokey, 1942). Un anteridio 
maduro se encuentra profundamente incrustado 
en un gametofito, contiene muchos anterozoides 
y se abre por medio de una célula opercular. El 
desarrollo arquegonial y la estructura del arque- 
gonio maduro (Fig. 1901) son también similares 
a los de Ophioglossum (Campbell, 1894, 1911; 
Haupt, 1940; Stokey, 1942). 

Nuestro conocimiento del desarrollo embrio- 
nario en todos los Marattiales es imperfecto por- 
que “hay que examinar un número muy grande 
de protalos antes de poder asegurar una peque- 
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Figura 191 Marattia douglassi. (A-B) Embriones jóvenes. (C-D) Esporofitos jóvenes. (E) Ápice del 
tallo del esporofito de la figura D. [(A) Redibujado de Campbell (1911), (B) redibujado de Campbell 
(1894).] 


ña serie de embriones” (Campbell, 1911). La di- 
visión del cigoto de Marattiales es transversal en 
lugar de vertical como en otras Leptosporangia- 
tae. Los primeros estadios de desarrollo embrio- 
nario que se conocen para Marattia muestran que 
la célula hija epibasal del cigoto (la más cercana 
al cuello arquegonial) da lugar al pie del em- 
brión y la otra célula hija (hipobasal) da lugar a 
la raíz primaria, el cotiledón y el tallo (Campbell, 
1911). Las dos o tres primeras divisiones siguen 
una secuencia bastante regular, pero pronto 
desaparece toda regularidad de división (Fig. 
1914). La diferenciación de la raíz, el cotiledón y 
el tallo no es evidente hasta que el embrión se ha 
convertido en una enorme estructura pluricelu- 
lar. El cotiledón surge en la parte del embrión 
más alejada del cuello del arquegonio y cerca de 
la cara libre de la mitad hipobasal del embrión. 
En los primeros estadios del desarrollo del coti- 
ledón es posible que haya una célula apical, pero 
esta célula no es definitivamente reconocible 
hasta que el cotiledón ha alcanzado un tamaño 
considerable. A diferencia del cotiledón de los 
Leptosporangiatae (que se curva alrededor del 
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punto de crecimiento del gametofito), el cotile- 
dón de Marattia crece hacia arriba a través del 
centro del gametofito (Fig. 191B). Los dos lados 
de un cotiledón que crece a través del gametofito 
se alargan a ritmos desiguales y, por tanto, de 
forma similar a las hojas jóvenes del follaje, tiene 
un ápice curvado. El desarrollo de la raíz prima- 
ria se debe a una célula apical diferenciada de 
forma endógena a lo largo del plano en el que se 
unen las mitades epibasal e hipobasal del em- 
brión (Campbell, 1894). La raíz primaria desa- 
rrollada a partir de esta célula apical crece direc- 
tamente hacia abajo en el suelo. El cotiledón y la 
raíz primaria son estructuras bien maduras, con 
un único filamento vascular continuo, antes de 
que se produzcan los tejidos del tallo. Esto se for- 
ma mediante una célula apical diferenciada en la 
epidermis y en la unión del cotiledón y la raíz 
primaria. El desarrollo del tallo joven queda 
eclipsado por el de las hojas producidas por él, 
pero cuando la segunda o tercera hoja ha madu- 
rado hay una estela protostélica evidente dentro 
del tallo (Fig. 191C-E). 


Subclase Leptosporangiatae 


Subclase Leptosporangiatae. Los Leptosporangia- 
tae se diferencian de otros helechos por tener un 
esporangio con una capa de recubrimiento de 
una célula de grosor, un número definido de 
esporas dentro de un esporangio, un desarrollo 
de un esporangio a partir de una única célula 
inicial (un modo de desarrollo leptosporangia- 
do), y una diferenciación del tapetum a partir de 
una única célula interna de un esporangio en 
desarrollo. Los esporangios nacen de forma mar- 
ginal o abaxial, y cuando se agrupan en soros no 
se unen lateralmente para formar un sinangio. 
Los anteridios se diferencian de los de otros he- 
lechos por ser pequeños, más o menos emergen- 
tes, y por contener un número relativamente 
pequeño de anterozoides. Muchos miembros de 
la subclase tienen un tipo distintivo de desarro- 
llo embrionario en el que el pie, la raíz primaria, 
el cotiledón y el tallo de un joven esporófito son 
cada uno de ellos referibles a una sola célula del 
embrión de cuatro células. No hay rasgos vege- 
tativos característicos que distingan a los esporo- 
fitos de las Leptosporangiatae de los de otras 
Pterophyta. 

Los pteridólogos no se ponen de acuerdo so- 
bre el número de especies y géneros entre los 
Leptosporangiatae vivos. De los dos estudios 
más recientes, uno reconoce aproximadamente 
6 400 especies y 235 géneros (Christensen, 1938), 
y el otro reconoce aproximadamente 9 000 espe- 
cies y 300 géneros (Copeland, 1947). 

El registro geológico (Figs. 95, 162) muestra 
que los Leptosporangiatae son un grupo menos 
antiguo que otros helechos u otras pteridofitas, 
y que sólo se conoce una familia desde el Pérmi- 
co. Algunas familias de la flora actual (como las 
Osmundaceae, Schizaeaceae, Gleicheniaceae y 
Matoniaceae) alcanzaron su punto álgido duran- 
te el Cretácico Inferior. Otras familias de la flora 
actual parecen ser más numerosas hoy que en 
cualquier momento del pasado. 

Los Leptosporangiatae homospóricos se cla- 
sifican universalmente en un solo orden, el Fili- 
cales. Las dos familias heterospóricas (Marsilia- 
ceae y Salviniaceae) tienen soros individuales o 
grupos de soros encerrados en una envoltura 
multicelular que se asemeja superficialmente a 
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una cubierta de semilla, constituyendo el con- 
junto lo que se denomina esporocarpo. Debido a 
su heterosporía, a la formación de un esporocar- 
po y asu hábito acuático, las dos familias se colo- 
can a menudo en un taxón separado, llamado de 
diversas maneras Salviniales, Hydropteridae y 
Rhizocarpae, el último de estos tres nombres se 
basa en la idea errónea de que los esporocarpos 
nacen directamente en las raíces. Desde hace 
tiempo se sabe que las dos familias no están 
estrechamente relacionadas entre sí y que las 
dos 
(heterosporía y formación de un esporocarpo) se 


características únicas comunes a las 
deben a una evolución paralela en lugar de a un 
origen común (Campbell, 1895). Está justificado 
pensar que los Leptosporangiatae heterospóri- 
cos se diferencian tan marcadamente de los 
homospóricos que no deberían incluirse en los 
Filicales. Por otra parte, la relación filogenética 
entre las Marsiliaceae y las Salviniaceae es tan 
remota que deberían colocarse en órdenes sepa- 
rados, las Marsiliales y las Salviniales. 


Orden Filicales. Los Filicales se distinguen de 
otras Órdenes de los Leptosporangiatae por su 
homosporía. 

Cuando se separan sobre la base de la estruc- 
tura y el desarrollo de las porciones fértiles de 
las hojas, los géneros homospóricos se dividen 
en tres grupos (Bower, 1899). Los géneros más 
primitivos pertenecen a los Simplices, caracteri- 
zados por soros simples en los que todos los 
esporangios se desarrollan simultáneamente. 
Los Gradatae son un grupo más avanzado con 
un soro gradado caracterizado por el desarrollo 
de los esporangios en una sucesión basípeta. El 
grupo más avanzado es el de los Mixtae, con un 
soro mixto en el que los esporangios se desarro- 
llan en una secuencia irregular. Además del tipo 
de soro, se tienen en cuenta muchos otros carac- 
teres para agrupar los géneros homospóricos en 
familias. Durante el último cuarto de siglo, los 
botánicos familiarizados con una gran variedad 
de helechos han propuesto cuatro agrupaciones 
bastante diferentes en familias (Bower, 1926, 
1928; Christensen, 1938; Copeland, 1947; Holt- 
tum, 1949). Los cuatro sistemas coinciden en 
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agrupar los géneros primitivos con soros sim- 
ples en cuatro familias (Osmundaceae, Schizaea- 
ceae, Gleicheniaceae, Matoniaceae). Entre las fa- 
milias con un soro gradado, las únicas reconoci- 
das en los cuatro sistemas son las Hymenophy]l- 
laceae y las Cyatheaceae. Hay dos tratamientos 
radicalmente diferentes de los géneros con un 
soro mixto. Uno es dividirlos en muchas familias 
(Copeland, 1947; Holttum, 1949), el otro es colo- 
carlos en una sola familia (Bower, 1928; Chris- 
tensen, 1938): las Polypodiaceae. La opinión 
sobre el número y la composición de las familias 
que deben reconocerse entre los géneros con 
soros mixtos está tan dividida (Ching, 1940; Co- 
peland, 1947; Holttum, 1949) que, por el momen- 
to, parece mejor seguir la agrupación de todos en 
las Polypodiaceae, pero con plena conciencia de 
que esta es una familia artificial cuando se define 
de esta manera. 


Familia Osmundaceae. Las Osmundaceae presen- 
tan todos los esporangios de una hoja desarro- 
llándose simultáneamente, y tienen los esporan- 
gios nacidos abaxialmente y en soros distintos o 


indistintos que carecen de protección indusial. 


Figura 192 Osmunda claytoniana. Porción de una 
hoja con pínulas fértiles. 
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Los esporangios son masivos, contienen un gran 
número de esporas y se dehiscen longitudinal- 
mente por medio de un anillo escutiforme a un 
lado de la pared esporangial. Los trazos de las 
hojas y el haz vascular del raquis tienen forma 
de C. 

Hay varias razones para considerar a las Os- 
mundaceae como las más primitivas de las Lep- 
tosporangiatae con un desarrollo simultáneo de 
esporangios. Entre estas razones están la natura- 
leza pseudoeusporangiado del esporangio, el 
anillo escutiforme de un esporangio, el tipo de 
gametofito cordado, el número relativamente 
grande de anterozoides en un anteridio y su 
escape a través de una célula opercular, y la 
diferenciación relativamente tardía de partes de 
un embrión. 

Hay tres géneros vivos de Osmundaceae, Os- 
munda, un género cosmopolita con 12 a 14 espe- 
cies; Leptopteris, un género del Pacífico Sur con 6 
especies; y Todea, un género monotípico que se 
encuentra en Sudáfrica, Australia y Nueva Ze- 
landa. También hay una serie de géneros fósiles 
en los que la anatomía distintiva del tallo mues- 
tra que deben ser referidos a las Osmundaceae. 
Entre ellos se encuentran los más antiguos de las 
Leptosporangjiatae, ya que se conocen con certe- 
za desde el Pérmico Superior (Arnold, 1952). 

El esporófito de Osmunda tiene un tallo corto, 
erguido o rastrero, que está investido de restos 
persistentes de antiguas bases foliares escleren- 
quimatosas. El tallo tiene numerosas raíces ad- 
venticias, dos de las cuales surgen en la base de 
cada hoja. Los tallos suelen bifurcarse en dos 
ramas de igual tamaño; y ocasionalmente una de 
las ramas se bifurca de nuevo (Faull, 1901). El 
ápice de cada rama lleva una corona de hojas 
pinnadas o bipinnadas. Algunas especies tienen 
dos tipos de hojas, fértiles y estériles. Si las hojas 
son dimórficas, las fértiles aparecen antes que las 
estériles cuando se despliega un nuevo conjunto 
de hojas. Otras especies tienen todas las hojas 
fértiles y la producción de esporangios se limita 
a las pinnas del centro (Fig. 192) o del ápice del 
limbo. 

La porción de primer desarrollo de un tallo 
puede tener un cilindro central con una organi- 
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Figura 193 (A-B) Osmunda claytoniana. (A) Sección transversal de la estela y parte inter- 
na de la corteza. (B) Porción ampliada de la estela en la figura A. (C) Osmunda regalis. 
Estereodiagrama de una porción de la estela. [Redibujado de Lachmann, en Gwynne- 


Vaughan (1907).] 


zación protostélica (Gwynne-Vaughan, 1911); 
las porciones de desarrollo posterior del cilindro 
central son siempre dictiostélicas y tienen nume- 
rosos intersticios foliares estrechos superpuestos 
(Fig. 193C). La corteza y la estela están delimita- 
das entre sí por una endodermis bien definida. 
Esto es inusual porque no se interrumpe en los 
intersticios de las hojas. La porción externa de la 
corteza es de color marrón oscuro y tiene células 
muy esclerificadas; la porción interna es incolora 
y parenquimatosa. Ambas porciones de la corte- 
za contienen numerosas trazas foliares dispues- 
tas en espiral y en forma de C, cada una rodeada 
por una capa endodérmica (Fig. 193A). La región 
más externa en la porción dictiostélica de la 
estela es un periciclo que tiene de dos a cuatro 
células de espesor (Fig. 193B). En el interior del 
periciclo hay una vaina continua de floema que 
es más gruesa en las porciones externas a los in- 


tersticios foliares. La porción interna del floema 
difiere de la de la mayoría de los helechos en que 
sus células tienen sus ejes largos en diagonal o 
tangenciales al eje largo de la estela (Faull, 1901). 
Entre el floema y el xilema se encuentra la llama- 
da vaina del xilema, una capa de cuatro a seis 
células de espesor. Las meristelas del anillo de 
xilema tienen un contorno entre ovalado y en 
forma de U, y cada uno de ellos tiene general- 
mente una pequeña masa de protoxilema que 
está en posición de mesarco. El metaxilema está 
compuesto por grandes traqueidas escalares. 
Algunas especies tienen una médula homogénea 
interna al xilema; otras, incluyendo O. cinnamo- 
mea, tienen uno o más filamentos de esclerén- 
quima en la médula. O. cinnamomea también 
puede tener una capa endodérmica interna al xi- 
lema, pero no siempre se distingue claramente. 
Las dos raíces adventicias que se forman de- 
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Figura 194 (A-D) Osmunda regalis. Primeras etapas en el desarrollo del esporangio. (E-G) 
Osmunda claytoniana. (E-F) Etapas tardías en el desarrollo de los esporangios. (G) Vista 
superficial de un esporangio después de la dehiscencia. [Redibujado de Bower (1889).] 


bajo de cada hoja surgen de forma endógena y 
en la base de la traza foliar o inmediatamente de- 
bajo de ella. La raíz tiene una corteza amplia con 
pequeñas células de paredes gruesas en el exte- 
rior y células progresivamente más grandes y de 
paredes más finas hacia el interior de la endoder- 
mis. En la mayoría de los casos el cilindro vascu- 
lar es diarco, pero ocasionalmente es triarco 
(Faull, 1901). 

La traza única que parte de una hoja discurre 
diagonalmente hacia arriba a través de la corteza 
sin ramificarse y sin que desaparezca la capa 
endodérmica envolvente. El xilema de una traza 
foliar tiene forma de C en la sección transversal 
y presenta una pequeña masa de protoxilema en 
el lado cóncavo hacia la estela. Está rodeado en 
todos sus lados por una capa de floema. El pecío- 
lo de una hoja de Osmunda se diferencia de los 
de la mayoría de las otras Leptosporangiatae por 
las expansiones en forma de estípulas en su base. 
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El único haz que recorre la longitud de un pecío- 
lo tiene una forma similar a la de una traza foliar, 
pero carece de una capa endodérmica conspicua. 
El limbo foliar puede estar dividido de forma 
pinnada o bipinnada. Las pinnas tienen la vena- 
ción abierta típica de los helechos primitivos. La 
estructura interna de una pinna es muy parecida 
a la de otras Leptosporangiatae. 

Los esporangios de Osmunda se reconocen 
primero como pequeñas protuberancias conve- 
xas en las pinnas o pínulas (Bower, 1889). En 
cada protuberancia hay una célula conspicua (el 
primordio esporangial). Osmunda se diferencia 
de las Leptosporangiatae típicas en que todo el 
esporangio no se refiere a este primordio. En su 
lugar, el tallo masivo está formado en su total- 
dad o en parte por células adyacentes al primor- 
dio. El primordio esporangial se divide pericli- 
nalmente en una célula exterior (el primordio 
parietal) y una célula interior (la célula arques- 
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porial). La forma de la célula arquesporial es 
variable; lo más frecuente es que sea una pirámi- 
de truncada (Fig. 194A). La división del primor- 
dio parietal y sus células hijas es siempre anticli- 
nal. Así, el tejido derivado de ella es una capa de 
una célula de espesor. La célula arquesporial 
funciona como una célula apical interna y corta 
una célula plana de cada una de sus caras, inclui- 
da la que está junto al primordio parietal (Fig. 
194B-C). Después de cortar estas células planas, 
la célula arquesporial funciona como célula es- 
porógena primaria. Las células planas cortadas 
por la célula arquesporial se han llamado células 
tapetales porque se ha pensado que son simila- 
res a los primordios tapetales de los leptosporan- 
giados típicos (Bower, 1889, 1899). En el caso de 
O. claytoniana, la capa de células aplanadas inter- 
nas a la pared nunca desarrolla los protoplastos 
densos típicos de las células tapetales (Fig. 194E- 
F). En su lugar, tienen protoplastos más acuosos 
a partir de los primeros estadios de las células 
madre esporales. Además, no se desintegran in- 
cluso después de que las esporas tengan paredes 
bien desarrolladas. Por ello, estas células deben 
interpretarse como una capa fina de la pared, 
pero una capa que no tiene importancia en la 
protección de las esporas ni en la dehiscencia 
esporangial. La célula esporógena primaria su- 
fre una serie de divisiones para formar un gran 
número de células esporógenas, teóricamente 64 
o 128. En O. claytoniana la capa exterior de las cé- 
lulas esporógenas funciona como tapetum tras el 
cese de la división, y las células esporógenas res- 
tantes funcionan como células madre esporales 
(Fig. 194F). Durante la meiosis las células tapeta- 
les se alargan mucho y sus paredes desaparecen. 
Finalmente, las células tapetales alargadas em- 
pujan entre las células madre esporales en divi- 
sión y se fusionan entre sí para formar un retí- 
culo plasmódico que acaba desapareciendo en el 
curso de la formación de la pared de la espora. A 
finales del desarrollo del esporangio se produce 
un engrosamiento de las paredes en un grupo de 
células parietales a un lado del esporangio. Este 
anillo puede ser una placa o una banda transver- 
sal (varias células de ancho y dos o tres de alto) 
que se extiende una distancia considerable alre- 


Orden Filicales 


dedor de la circunferencia del esporangio (Willi- 
ams, 1928). Perpendicularmente al anillo, y ex- 
tendiéndose sobre el ápice del esporangio y casi 
hasta el tallo, hay una banda de células alarga- 
das de paredes finas: la futura zona de dehiscen- 
cia vertical del esporangio (Fig. 1946). 

Las esporas de Osmunda contienen cloroplas- 
tos cuando están maduras. Esto explica su rápi- 
da germinación cuando se siembran, y posible- 
mente explique el poco tiempo que permanecen 
viables cuando se almacenan. En el momento de 
la germinación se produce un estallido de la ca- 
pa exterior de la pared de la espora (la exospora) 
a lo largo de las tres crestas de la pared de la 
espora y una protuberancia del contenido de la 
espora, todavía encerrado por las dos capas inte- 
riores de la pared de la espora. La primera divi- 
sión, generalmente en ángulo recto con el eje lar- 
go, forma dos células hijas de tamaño desigual. 
La célula más grande se convierte en el gametofi- 
to; la más pequeña se alarga y se convierte en el 
primer rizoide (Campbell, 1892). Este rizoide, a 
diferencia de los rizoides de la mayoría de los 
helechos, contiene cloroplastos. La célula más 
grande se divide transversalmente para formar 
una fila de tres o cuatro células cuya célula ter- 
minal, mediante dos divisiones diagonales suce- 
sivas, diferencia entonces una célula apical que 
corta alternadamente los derivados derecho e 
izquierdo durante algún tiempo. La célula apical 
se proyecta por delante del resto del talo durante 
los primeros estadios del crecimiento protálico. 
Más tarde, debido a la rápida división celular en 
sus derivados, la célula apical llega a situarse en 
una depresión en el extremo anterior del game- 
tofito (Fig. 195A). La célula apical de dos caras es 
eventualmente reemplazada por una con cuatro 
caras cortantes o es reemplazada por un grupo 
de dos o tres primordios que cortan a las células 
hijas dorsal y ventralmente, así como lateral- 
mente. Esto da lugar a un gametofito cuneiforme 
con un nervio medio longitudinal y de aspecto 
similar a los de Marattiales. 

Los gametofitos jóvenes sólo tienen anteri- 
dios y los producen de forma marginal o termi- 
nal. Los anteridios también se forman en game- 
tofitos maduros con arquegonios. Aquí se for- 
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Figura 195 (A) Osmunda cinnamoema. Vista ventral del gametofito. (B) Osmunda claytoniana. Ga- 
metofito y esporofito joven. (C-H) Osmunda cinnamoema. (C-G) Etapas en el desarrollo del anteri- 
dio. (H) Arquegonio. [(B) Redibujado de Campbell (1892).] 


man en la cara ventral de las alas laterales. El de- 
sarrollo de los anteridios comienza con la pro- 
trusión de una célula por encima de sus vecinas 
y el corte de una pequeña célula, el primordio 
anteridial, por una pared diagonal (Fig. 195C) 
(Campbell, 1892). Mediante dos divisiones dia- 
gonales sucesivas, el primordio forma una célula 
piramidal y dos células aplanadas. La célula 
piramidal funciona a la manera de una célula 
apical con tres caras cortantes y corta las células 
tabulares en el lado hacia el gametofito. Las 
células así cortadas constituyen la parte basal del 
anteridio. Si se cortan varias células tabulares, se 
forma un pedicelo y el anteridio maduro se eleva 
considerablemente por encima de la superficie 
del gametofito. Después de cortar uno o más seg- 
mentos de cada cara basal, la célula piramidal se 
divide periclinalmente en un primordio parietal 
y una célula androgonial primaria que están se- 
paradas entre sí por una pared curva. El primor- 
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dio parietal se divide anticlinalmente (Fig. 
195D). Sus células hijas también se dividen anti- 
clinalmente y por paredes oblicuas. Las últimas 
células de la pared formadas se unen para ence- 
rrar una célula triangular que se encuentra en la 
parte superior o en el lateral del anteridio. Esta 
célula se desprende cuando el anteridio está ma- 
duro y es muy sugestiva de la célula opercular 
en Eusporangiatae. Coincidiendo con la primera 
división del primordio parietal, se produce una 
división vertical de la célula androgonial prima- 
ria (Fig. 195E). Las dos células androgoniales así 
formadas se dividen, y sus células hijas se redivi- 
den para formar un centenar o más de androci- 
tos (Fig. 195F-G). Este número es muy elevado 
para un helecho leptosporangiado. La metamor- 
fosis de los androcitos en anterozoides es esen- 
cialmente como en Ophioglossum. 

Los arquegonios se forman en la cara ventral 
de los gametofitos viejos y sobre todo el nervio 
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Figura 196 Osmunda claytoniana. Etapas en el desarrollo del embrión. 


medio (O. claytoniana) o solo a lo largo de sus 
bordes (O. cinnamoema) (Campbell, 1892a). La se- 
cuencia general de desarrollo de las arquegonias 
es bastante similar a la de Ophioglossum. De he- 
cho, solo hay pequeñas diferencias entre el desa- 
rrollo de los arquegonios en Eusporangiatae y en 
Leptosporangiatae. Las principales diferencias 
entre los dos son la longitud del cuello y la canti- 
dad de su curvatura. Osmunda tiene un cuello 
arquegonial de ocho células de altura, que se 
mantiene erguido hasta el protalo (Fig. 195H). 
La división del cigoto es vertical y en un pla- 
no paralelo al cuello del arquegonio (Campbell, 
1892; Cross, 1931). Las dos células hijas también 
se dividen verticalmente, pero en un plano per- 
pendicular al primer plano de división. La divi- 
sión transversal de cada célula da lugar a un em- 
brión de ocho células con las células en dos nive- 
les de cuatro (Fig. 196B). Osmunda se diferencia 
de la mayoría de las demás Leptosporangiatae 
en que el cotiledón, el tallo, la raíz primaria y el 
pie no se refieren cada uno a una célula específi- 
ca del embrión de cuatro células (Cross, 1931). 
En cambio, el cotiledón, el tallo y la raíz primaria 
de Osmunda derivan de una mitad del embrión 
de ocho células, y el pie de la otra mitad. En O. 
cinnamoema la mitad del embrión de ocho células 


junto al cuello arquegonial se desarrolla en coti- 
ledón, tallo y raíz primaria, y la otra mitad se 
desarrolla en el pie (Cross, 1931). O. claytoniana 
puede tener cotiledón, tallo y raíz derivados de 
una célula hija del cigoto y el pie derivado de la 
otra célula hija. En ambos casos, el embrión ha 
superado ampliamente el estadio de octante 
antes de que sus distintas partes sean claramente 
reconocibles (Fig. 196C-D). El cotiledón y el tallo 
se deben cada uno a la actividad de una célula 
apical especial. Estas células son superficiales 
(epidérmicas) y están próximas entre sí. El pri- 
mordio radicular surge en la misma mitad del 
embrión, pero de forma endógena y cerca del pie 
(Cross, 1931). Hasta este momento, el crecimien- 
to del embrión ha ido acompañado del creci- 
miento del arquegonio y del tejido gametofítico 
adyacente en una vaina envolvente, la caliptra. 
Poco después, la raíz y el cotiledón irrumpen a 
través de la caliptra, creciendo el cotiledón late- 
ralmente al lado del gametofito y luego hacia 
arriba (Campbell, 1892). 

Los gametofitos cultivados a partir de esporas 
pueden formar esporofitos apogámicamente en 
lugar de por unión de gametos (Brown, 1920). La 
aposporía se ha observado tanto en condiciones 
naturales como cuando se hieren esporofitos jó- 


271 


Capítulo 10 


venes (Manton, 1932; Sarbadhikari, 1939). En 
ambos casos, los gametofitos producidos de for- 
ma apospórica son apógamos. 


Familia Schizaeaceae. En las Schizaeaceae los es- 
porangios nacen aislados a lo largo del margen 
de la hoja y todos se desarrollan simultáneamen- 
te. Un esporangio se dehisce longitudinalmente 
por medio de un anillo transversal en forma de 
anillo en el extremo distal. 

Hay varias razones para situar a la familia en 
un nivel filogenético bajo entre los helechos lep- 
tosporangiados. Entre ellas se encuentran la tra- 
za foliar simple, la venación abierta de las lámi- 
nas foliares, el desarrollo simultáneo de los espo- 
rangios, el anillo terminal, la producción de es- 
poras relativamente grande, los gametofitos cor- 
dados de la mayoría de los géneros y la estructu- 
ra de los anteridios. 

La familia tiene cuatro géneros vivos, Schi- 
zaea, con 30 especies; Lygodium, con 40 especies; 
Anemia, con 90 especies; y Mohria, con 1 a 3 espe- 
cies. Las especies de los tres primeros géneros 
suelen encontrarse solo en los trópicos; Mohria es 
sudafricana. También hay varios géneros fósiles 
con el mismo tipo único de esporangio que solo 
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se encuentra en los géneros vivos referidos a la 
familia. Seftenbergia, un género del Carbonífero 
Superior, ha sido colocado con (Bower, 1926) o 
sin (Arnold, 1947; Hirmer, 1938) reservas en las 
Schizaeaceae. Así pues, la familia tiene derecho 
a ser la más antigua conocida de las Leptospo- 
rangiatae. En cualquier caso, la familia se conoce 
con certeza desde el Jurásico. 

Una especie del género tipo (Schizaea) se en- 
cuentra en los Estados Unidos. Esta especie, S. 
pusilla (Fig. 197A), solo se encuentra en los pan- 
tanos de Sphagnum en los Pine Barrens de Nueva 
Jersey. Se considera una reliquia varada de épo- 
cas preglaciares cuando las plantas tropicales 
crecían muy al norte. 

La mayoría de las especies de Schizaea tienen 
un rizoma corto y vertical, pero unas pocas lo tie- 
nen horizontal. Individuos ocasionales de varias 
especies tienen una o dos ramificaciones dicotó- 
micas del rizoma (Bartoo, 1930; Boodle, 1903; 
Tansley 6 Chick, 1903). Las hojas y las raíces 
adventicias nacen en espiral en el tallo. Las hojas 
muy jóvenes pueden tener una disposición en 
espiral 1:3, correspondiente a las tres caras cor- 
tantes de la célula apical, pero pronto desaparece 
toda filotaxia definida. Algunas especies, como 


Figura 197 (A) Schizaea pusilla. (B) Hoja de Schizaea elegans. 
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Figura 198 Schizaea molacceana. Sección transversal de la estela y la 


endodermis del tallo. 


S. pusilla (Bartoo, 1930) y S. rupestris (Bartoo, 
1929a), tienen dos tipos de hojas, estériles y férti- 
les. Las hojas estériles de estas especies tienen 
unas pocas pinnas apiñadas en sus ápices, las 
dos filas de pinnas son paralelas entre sí y apro- 
ximadamente perpendiculares al eje de la hoja 
(Figs. 197A, 2004). La parte pinnada de una hoja 
fértil se parece mucho a un peine doble. Otras 
especies tienen todas las hojas fértiles. Las hojas 
de estas especies pueden ser como las hojas férti- 
les de las especies dimórficas, o pueden tener 
una O más ramificaciones dicotómicas y una do- 
ble fila de pinnas en forma de peine en las puntas 
de las últimas dicotomías (Fig. 197B). 

La organización vascular del tallo en las Schi- 
zaeaceae varía desde una protostela simple (Ly- 
godium) a una dictiostela (Mohria). La primera 
porción formada del cilindro vascular de Schi- 
zaea puede ser protostélica (Bartoo, 1930; Boodle, 
1903; Thompson, 1920); las porciones formadas 


posteriormente son siempre sifonostélicas y ec- 
tofloicas. La médula interna al anillo de xilema 
puede ser homogénea o heterogénea. En este úl- 
timo caso contiene pequeñas masas fusiformes 
de traqueidas con o sin una capa endodérmica 
circundante (Boodle, 1903; Thompson, 1920) 
(Fig. 198). Por lo general, la corteza solo tiene 
unas pocas células de diámetro (Boodle, 1901; 
Tansley € Chick, 1903). Las células corticales 
suelen estar esclerificadas y pueden contener 
una cantidad considerable de almidón. Hay una 
capa endodérmica bien definida hacia la cara in- 
terna de la corteza. Un estudio de la histogénesis 
de esta capa en S. pusilla muestra que ésta y la 
capa pericíclica interna a ella derivan de la capa 
más interna de la corteza (Bartoo, 1930). Así 
pues, en esta especie tanto la endodermis como 
el periciclo son de naturaleza cortical. Entre las 
especies en las que el periciclo tiene más de una 
célula de grosor, como S. dichotoma (Thompson, 
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Figura 199 Schizaea molacceana. Sección transversal de la raíz. 


1920), la endodermis parece ser la capa cortical 
más interna. Cualquiera que sea su naturaleza, 
la endodermis es similar a la de Osmunda en que 
no se interrumpe cuando una traza foliar parte 
de la estela. 

Las raíces adventicias de Schizaea surgen de 
forma endógena. En S. pusilla se originan a partir 
de una sola célula de la capa más interna de la 
corteza (Bartoo, 1930). Esta célula pronto da lu- 
gar a una célula apical con tres caras laterales 
cortantes. La formación de tejidos corticales y es- 
telares a partir de segmentos cortados por la cé- 
lula apical sigue una secuencia diagramática 
(Bartoo, 1929a, 1930). La estela de una raíz es 
muy pequeña y diarca, el floema y el xilema con- 
tienen cada uno solo de cuatro a seis elementos 
cuando se observan en sección transversal (Fig. 
199). El floema y el xilema están rodeados por un 
anillo de seis células pericíclicas. Éste está suce- 
sivamente rodeado por un anillo de seis células 
endodérmicas y un anillo de seis células cortica- 
les. La disposición radial de las células en las 
capas pericíclica, endodérmica y cortical más in- 
terna muestra que se han derivado de una capa 
de células madre común. La corteza, incluida la 
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endodermis, suele tener un grosor de tres célu- 
las. Una característica peculiar de la raíz es el 
conspicuo engrosamiento de las paredes radial y 
tangencial interna en la capa celular inmediata- 
mente externa a la endodermis. La capa epidér- 
mica en las partes jóvenes de una raíz tiene pelos 
radiculares. En algunas especies persisten la epi- 
dermis y sus pelos (Bartoo, 1929a, 1930); mien- 
tras que en otras la epidermis acaba despren- 
diéndose (Boodle, 1901). 

Las hojas se forman a partir de una única cé- 
lula superficial a tres o cuatro retiradas de la cé- 
lula apical del rizoma. Esta célula da lugar a un 
primordio foliar con dos caras cortantes. Las 
hojas en desarrollo presentan el desenrollamien- 
to en espiral (vernación circinada) típico de la 
mayoría de los helechos. El pecíolo de una hoja 
en desarrollo tiene un único haz vascular, conti- 
nuo con una única traza que atraviesa la corteza 
hasta la estela. "Tanto la traza como el haz pecio- 
lar están rodeados por un periciclo y una endo- 
dermis derivados de una capa celular común 
(Bartoo, 1930). Las hojas estériles de algunas es- 
pecies dimórficas no tienen expansión de la por- 
ción distal en forma de limbo ($. pusilla); las de 
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Figura 200 Schizaea pusilla. Hoja y pinna. (B-F) Schizaea rupestris. (B-E) Etapas en el 
desarrollo del esporangio. (F) Sección transversal de una hoja joven fértil. (G) Schizaea 
bifida. Vista superficial de un esporangio tras la dehiscencia. [(B-E) Redibujado de Bartoo 
(1929a); (F) Redibujado de Bower (1918). 


otras especies tienen un limbo expandido con 
una venación abierta (S. rupestris). Las especies 
en las que todas las hojas son fértiles tienen una 
expansión similar o falta de expansión en la por- 
ción estéril bajo las pínnulas fértiles. 

Las hojas fértiles de Schizaea (Fig. 200A) pare- 
cen como si los esporangios estuvieran en la cara 
superior (adaxial) de las pínnulas que están una 
frente a otra, pero la posición relativa del xilema 
y el floema en las pínnulas (Fig. 200F) muestra 
que en realidad las pínnulas están dispuestas 
dorso contra dorso y que los esporangios están 
en la cara inferior (abaxial). El desarrollo de los 
esporangios en Schizaea es estrictamente leptos- 
porangiado, y cada esporangio y su pedúnculo 
se refieren a una sola célula inicial. Estas iniciales 
se encuentran en dos filas, una a lo largo de cada 
margen de una pínnula. Los esporangios madu- 
rados a partir de una hilera de primordios mar- 
ginales se disponen generalmente en una sola 
fila, pero en algunas especies se presionan alter- 
nadamente a derecha e izquierda para formar 


una fila doble (Bower, 1918). El desarrollo espo- 
rangial comienza con la protrusión de un pri- 
mordio y su división transversal en una célula 
interna y otra externa (Bartoo, 1929a; Bower, 
1918). La célula interna, que contribuye a la base 
del tallo, puede dividirse una o dos veces. La cé- 
lula externa, por tres divisiones diagonales suce- 
sivas, da lugar a una célula apical piramidal que 
corta un número variable de segmentos de cada 
una de sus tres caras laterales cortantes (Fig. 
200B). Los tres últimos segmentos cortados con- 
tribuyen a la pared esporangial; los cortados an- 
teriormente pasan a formar el pedúnculo. El cre- 
cimiento apical termina con una división pericli- 
nal que forma una célula externa plana (el pri- 
mordio parietal) y una célula piramidal interna 
(la célula arquesporial). La célula arquesporial 
funciona como una célula apical interna y corta 
sucesivamente un primordio tapetal tabular de 
cada una de sus cuatro caras cortantes (Fig. 
200C-D). La división de los primordios tapetales 
es periclinal y anticlinal, y produce una capa ta- 
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Figura 201 Schizaea pusilla. Gametofito. [Redibujado de Britton €. Taylor 
(1901).] 


petal de dos células de espesor. La célula que 
queda tras el corte de los primordios tapetales es 
la célula esporógena primaria. Las divisiones ce- 
lulares en el desarrollo del tejido esporógeno a 
partir de la célula esporógena primaria son siem- 
pre simultáneas y, en consecuencia, como hay 
cuatro o cinco divisiones sucesivas, hay 16 o 32 
células madre de esporas. Durante las meiosis 
para formar las 64 o 128 esporas, se produce una 
desintegración del tapetum en una masa plas- 
modial que desaparece gradualmente a medida 
que las esporas maduran. De forma similar a 
otras Leptosporangiatae, los primordios parieta- 
les se convierten en una capa parietal de una 
célula de grosor. Las células del extremo distal 
de la pared están orientadas de forma que sus 
ejes largos son radiales a una única célula cen- 
tral. Hay unas 15 de estas células, y el engrosa- 
miento de sus paredes da lugar al anillo distal 
que provoca la dehiscencia longitudinal de un 
esporangio (Fig. 200G). Aunque los esporangios 
son estrictamente marginales en su origen, pare- 
cen situarse a cierta distancia del margen cuando 
maduran. Esta posición aparentemente no mar- 
ginal se debe a la proliferación de un colgajo pro- 
tector (indusio) durante el desarrollo de los es- 
porangios (Fig. 2004). 

Los gametofitos de Schizaea son atípicos en el 
sentido de que son filamentos blanquecinos pro- 
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tonémicos (Britton € Taylor, 1901; Thomas, 
1902). Los gametofitos de muchos helechos 
muestran una tendencia filamentosa cuando cre- 
cen en hábitats húmedos y bajo una iluminación 
tenue, pero las condiciones ambientales no ex- 
plican el gametofito filamentoso de Schizaea 
(Thomas, 1902). El prótalo filamentoso de Schi- 
zaea podría interpretarse como un tipo primitivo 
en el que ha persistido el cuerpo filamentoso de 
las algas ancestrales. El hecho de que otros 
miembros de la familia, Anemia (Twiss, 1910) y 
Lygodium (Rogers, 1923; Twiss, 1910), tengan un 
gametofito cordado con un nervio central longi- 
tudinal demuestra que no es así. Una interpreta- 
ción más atractiva del gametofito filamentoso de 
Schizaea es la hipótesis de que representa una 
retención permanente de una fase juvenil que es 
de corta duración en la mayoría de los helechos 
(Goebel, 1930). 

Los gametofitos filamentosos de S. pusilla tie- 
nen rizoides unicelulares incoloros que surgen 
de ramas cortas con células hinchadas que con- 
tienen un hongo endofítico (Britton € Taylor, 
1901) (Fig. 201). El color pálido de los cloroplas- 
tos en el resto de la planta sugiere que el hongo 
es de naturaleza micorrícica. Los anteridios y los 
arquegonios, que se desarrollan en el mismo ga- 
metofito, se forman en ramas laterales unicelula- 
res. Los anteridios maduros tienen un pedicelo 
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unicelular; los arquegonios pueden ser sésiles o 
tener un cojinete basal de unas pocas células. Los 
detalles del desarrollo de los órganos sexuales se 
han estudiado más a fondo en Lygodium que en 
Schizaea. Los anteridios de Lygodium son emer- 
gentes y contienen generalmente 128 anterozoi- 
des (Twiss, 1910). Se trata de un número elevado 
para un helecho leptosporangiado y debe consi- 
derarse un carácter primitivo. Los arquegonios 
de Lygodíium tienen cuellos de cuatro a cinco cé- 
lulas de altura que se curvan alejándose de la 
muesca apical de un prótalo (Rogers, 1927). Una 
característica primitiva de un arquegonio es la 
presencia bastante frecuente de cuatro núcleos 
dentro de la célula del canal del cuello. 

Los únicos estudios sobre la embriogenia 
temprana de las Schizaeaceae se han realizado 
en Lygodium (Rogers, 1927). Aquí las dos prime- 
ras divisiones de un cigoto son verticales. Como 
en muchos otros helechos leptosporangiados, el 
pie, la raíz primaria, el cotiledón y el tallo se for- 
man cada uno a partir de un cuadrante del em- 
brión de cuatro células. 


Familia Gleicheniaceae. En las Gleicheniaceae to- 
dos los esporangios de una hoja se desarrollan 
simultáneamente y se producen en pequeños so- 
ros sin protección indusial. Los esporangios son 
subsésiles y dehiscentes longitudinalmente por 
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un anillo transversalmente oblicuo. 

Hay numerosas características que indican 
que la familia se encuentra en un nivel evolutivo 
bajo entre las Leptosporangiatae. Entre ellas se 
encuentran la organización vascular, los trazos 
foliares simples, la venación abierta de las pín- 
nulas, el desarrollo simultáneo de todos los es- 
porangios en una pínnula, los soros desprote- 
gidos, la dehiscencia vertical de los esporangios, 
la producción relativamente grande de esporas 
por esporangio, los gametofitos cordados con 
nervio central, el gran número de anterozoides 
en un anteridio y la célula opercular triangular 
de la pared anteridial. 

La familia cuenta con entre 120 y 130 especies, 
de las que solo una o dos se suelen clasificar co- 
mo Gleichenia. La práctica actual es segregar las 
especies en media docena de géneros (Christen- 
sen, 1938; Copeland, 1947; Holttum, 1949). Glei- 
chenia, en la interpretación amplia del género, 
está ampliamente distribuida por las regiones 
tropicales y subtropicales. Los fósiles del Carbo- 
nífero se han asignado a la familia, pero con 
grandes reservas. Las Gleicheniaceae eran cons- 
picuas en la flora del Mesozoico Superior y pare- 
ce que alcanzaron su mayor distribución geográ- 
fica durante el Cretácico. En esta época se exten- 
dían tan al norte como la costa occidental de 

Groenlandia. Los cambios climáticos que se pro- 
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Figura 202 Hoja de Gleichenia pectinata. 
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Figura 203 Gleichenia dichotoma. (A) Sección transversal del rizoma. (B) Porción amplia- 


da de estela y corteza interna de la figura A. 


dujeron hacia el final del Cretácico las empuja- 
ron hacia el ecuador, donde el entorno coincidía 
más con las condiciones que habían dejado de 
existir en las latitudes más altas. 

Los esporófitos de Gleichenia suelen tener ri- 
zomas rastreros, ramificados dicotómicamente y 
con largos entrenudos. Las hojas se limitan a la 
parte superior del rizoma y parecen estar dis- 
puestas en una sola fila, incluso cuando la dispo- 
sición es trilobulada. Las hojas de algunas espe- 
cies se bifurcan repetidamente y pueden alcan- 
zar una longitud de 50 metros o más. El creci- 
miento de estas hojas trepadoras en forma de en- 
redadera sobre el resto de la vegetación da lugar 
a un matorral impenetrable. Gleichenia es a me- 
nudo una grave amenaza para la agricultura en 
los trópicos debido a su invasión de los campos 
cultivados. La bifurcación de una hoja parece ser 
una ramificación dicotómica. En realidad, hay 
una detención del desarrollo terminal de una ho- 
ja y un crecimiento continuado de las dos pinnas 
inferiores (Fig. 202). Las pinnas son bipinnadas 
y las pínnulas que llevan tienen una venación 
abierta (Fig. 2044). 
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Los tallos de casi todas las especies tienen ci- 
lindros vasculares protostélicos que pueden ser 
actinostelas incipientes (Fig. 203A). Se sabe que 
dos especies son sifonostélicas (Boodle, 1901a; 
Boodle éz Hiley, 1909). Los tallos protostélicos 
tienen un núcleo central masivo de xilema que 
está compuesto de traqueidas entremezcladas 
con parénquima de paredes finas (Boodle, 
1901a) (Fig. 203B). A poca distancia hacia el inte- 
rior de la periferia del xilema, y por tanto en po- 
sición de mesarco, se encuentra un número va- 
riable de elementos protoxilemáticos. Con fre- 
cuencia se produce un desprendimiento de las 
células parenquimatosas adyacentes al protoxi- 
lema para formar pequeñas cavidades de natu- 
raleza similar a los canales carinales de Equise- 
tum (véase la página 224). El xilema primario 
está completamente rodeado por una capa de 
floema y éste, a su vez, por una estrecha zona de 
células pericíclicas. El periciclo está rodeado por 
una endodermis con las típicas bandas de Cas- 
pary. La corteza de un rizoma puede ser total- 
mente esclerenquimatosa, o puede tener una es- 
trecha capa de parénquima de paredes finas jus- 
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Figura 204 (A) Gleichenia pectinata. Vista ventral de una pínnula fértil. (B-E) Gleichenia flagellata. 
(B) Receptáculo joven con primordios esporangiales. (C-E) Etapas en el desarrollo de los esporan- 
gios. (F-G) Gleichenia pectinata. Vistas ventral y dorsal de un esporangio maduro. [(B-E) Redibuja- 
do de Bower (1899).] 


to fuera de la endodermis. Las trazas foliares que 
parten de la estela tienen forma de C y no se di- 
viden hasta después de entrar en un peciolo. Las 
trazas de la mayoría de las especies tienen tres 
masas de protoxilemas en el lado cóncavo orien- 
tado hacia la estela, pero algunas especies tienen 
más masas de protoxilemas. 

Las raíces adventicias nacen en la parte infe- 
rior de un rizoma y se disponen en tres filas o se 
distribuyen irregularmente a lo largo del rizoma. 
Son libremente ramificadas y con estelas di- a 
tetrarcas (Boodle, 1901a). 

Los esporangios nacen en soros desnudos que 
generalmente se disponen en dos filas, una a ca- 
da lado y a corta distancia de la nervadura cen- 
tral de una pínnula (Fig. 204A). El margen de un 
soro lleva un anillo de cuatro a siete u ocho espo- 
rangios y, según la especie, el centro del soro está 
desprovisto de esporangios o tiene de uno a seis 
de ellos. Cuando se examina superficialmente, 
un soro parece un sinangio, pero no es así por- 
que los esporangios individuales no están fusio- 
nados entre sí. 

La porción receptacular de un soro se eleva 


por encima de la superficie de la pínnula antes 
de que comience el desarrollo de los esporan- 
gios. Los primordios esporangiales pueden dife- 
renciarse en toda la parte superior de un recep- 
táculo o solo a lo largo del margen de la parte 
superior (Fig. 204B). El desarrollo de un esporan- 
gio es estrictamente leptosporangiado (Fig. 
204C-E). Los primordios tapetales se convierten 
en un tapetum de dos células de grosor, pero en 
el que solo la capa celular interna contribuye a la 
nutrición de las esporas en desarrollo. 

La porción receptacular de un soro se eleva 
por encima de la superficie de la pínnula antes 
de que comience el desarrollo de los esporangios 
(Bower, 1899). Los primordios esporangiales 
pueden diferenciarse en toda la parte superior 
de un receptáculo o solo a lo largo del margen de 
la parte superior (Fig. 204B). El desarrollo de un 
esporangio es estrictamente leptosporangiado 
(Fig. 204C-E). Los primordios tapetales se con- 
vierten en un tapetum de dos células de grosor, 
pero en el que solo la capa celular interna contri- 
buye a la nutrición de las esporas en desarrollo. 
La capa tapetal externa se convierte en un tejido 
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Figura 205 (A) Gleichenia dichotoma. Vista dorsal de un gametofito. (B-E) Gleichenia pectinata. Etapas 


en el desarrollo de los anteridios. 


que parece ser una porción de la pared esporan- 
gial. Por consiguiente, como hay cinco, seis, siete 
u ocho generaciones celulares desde la célula 
arquesporial hasta los esporocitos, hay 128, 256, 
512 0 1 024 esporas dentro de un esporangio. Du- 
rante la maduración de la capa parietal se produ- 
ce la diferenciación de un ánulo lineal oblicua- 
mente transversal (Fig. 204F-G) que provoca una 
dehiscencia vertical del esporangio. Las especies 
con esporangios restringidos al margen del re- 
ceptáculo tienen los esporangios dehiscentes ha- 
cia el centro del receptáculo, pero no siempre es 
así cuando también hay esporangios en la por- 
ción central del receptáculo. 


La germinación de las esporas es relativamen- 
te lenta y la pared de la espora no se abre hasta 
dos o tres semanas después de sembrar las espo- 
ras en un sustrato adecuado (Stokey, 1950). Se- 
gún la especie, el germen que se desarrolla a par- 
tir de una espora es una estructura filamentosa, 
en forma de placa o maciza. El gametofito madu- 
ro es cordado, con un nervio central grueso y con 
alas laterales delgadas que con frecuencia están 
muy erizadas. Los primeros anteridios se for- 
man cuando el gametofito tiene de dos a tres me- 
ses; los primeros arquegonios se forman aproxi- 
madamente un mes después. 

Los anteridios se producen en abundancia en 


Figura 206 Gleichenia pectinata. (A-D) Etapas en el desarrollo de los arquegonios. (E) 
Embrión — la flecha señala el ápice del gametofito 
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la cara ventral tanto del nervio central como de 
las alas. Ocasionalmente también se producen 
en la cara dorsal de un gametofito. Los primeros 
estadios del desarrollo anteridial (Fig. 205B-D) 
son bastante similares a los de Osmunda (Camp- 
bell, 1908; Stokey, 1950). El desarrollo de la capa 
parietal anteridial también es similar, y hay una 
formación de una pequeña célula opercular 
triangular en el ápice de la pared. El número de 
células androgoniales formadas por la célula an- 
drogonial primaria puede ser incluso mayor que 
en Osmunda y puede haber hasta 500 androcitos 
(Fig. 2058). 

Los arquegonios se forman únicamente en la 
cara ventral del nervio central y en sucesión 
acropétala. El primordio de un arquegonio se 
diferencia solo unas pocas células más atrás de 
las iniciales apicales de un gametofito. El desa- 
rrollo de un arquegonio a partir de un primordio 
arquegonial es bastante similar al de otros hele- 
chos (Fig. 206A-C). La célula primaria del canal 
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suele ser binucleada y a veces se divide en dos 
células del canal (Campbell, 1908; Stokey, 1950). 
Los arquegonios maduros (Fig. 206D) tienen 
cuellos largos de 7 a 14 células de altura y están 
dirigidos hacia el ápice de crecimiento del game- 
tofito, y son rectos O curvos. 

Las etapas del desarrollo embrionario son ex- 
tremadamente raras a pesar de que la mayoría 
de los gametofitos producen arquegonios en 
abundancia. Los pocos estadios tempranos que 
se han observado parecen mostrar que, como en 
muchos otros helechos leptosporangiados, la di- 
ferenciación de un embrión en pie, raíz primaria, 
cotiledón y tallo se produce pronto y posible- 
mente en el estadio de ocho células (Campbell, 
1908). La mitad de un embrión más cercana al 
ápice del gametofito da lugar al cotiledón y al 
tallo, y la otra mitad da lugar a la raíz primaria y 
al pie (Fig. 206E). 


Familia Matoniaceae. Los Matoniaeeae difieren 


Figura 207 Matonia pectinata. (A) Esporofito. (B) Diagrama de una 
lámina foliar que muestra la relación de dicotomías sucesivas; 1-1, 
2-2, 3-3, etc. (C) Porción de una pinna fértil. 
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Figura 208 Matonia pectinata. (A-C) Secciones transversales por debajo, a través y por encima de un 
nudo de un rizoma. (D) Estereodiagrama de los tejidos vasculares de un nudo. [(D) Redibujado de Tans- 
ley €: Lutham (1904).] 


de otros Leptosporangiatae primitivos con un 
desarrollo simultáneo de esporangios en que los 
esporangios presentan dehiscencia transversal y 
en que los soros están protegidos por un indusio 
en forma de paraguas. 

La arquitectura foliar y ciertas características 
esporangiales son similares a las de las Gleiche- 
niaceae. Las Matoniaceae muestran un progreso 
evolutivo considerable con respecto a las Glei- 
cheniaceae en su organización vascular más ela- 
borada, su protección indusial de los soros y su 
dehiscencia transversal de los esporangios me- 
diante un anillo vertical. 

Las Matoniaceae aparecieron más tarde, en el 
Triásico, presumiblemente como una rama de 
las Gleicheniaceae. Durante el Jurásico y el Cre- 
tácico Inferior, la familia se generalizó y tuvo 
una distribución comparable a la del helecho 
cosmopolita de la flora actual (Seward, 1899). 
Las Matoniaceae, al igual que las Gleicheniaceae, 
fueron desplazadas hacia los trópicos por los 
cambios climáticos a finales del Cretácico. Pero a 
diferencia de la persistencia tropical generaliza- 
da de las Gleicheniaceae actuales, las Matonia- 
ceae han desaparecido de la flora tropical actual, 
excepto en la región malaya. Aquí existen dos 
géneros (Matonia y Phanerosorus), cada uno con 
dos especies. 

Matonia tiene un rizoma rastrero, ramificado 
dicotómicamente. En M. pectinata tiene unos 7 
mm. de diámetro y una longitud indefinida. Un 
rizoma lleva hojas a intervalos a lo largo de la 
parte superior (Fig. 207A), pero una peculiari- 
dad llamativa de M. pectinata es la mezcla de ho- 
jas jóvenes y viejas a lo largo de un rizoma. Las 
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hojas, que pueden alcanzar una altura de más de 
2 metros, parecen tener hojas palmadas dividi- 
das. En realidad, se trata de una ramificación di- 
cotómica repetida (hasta 20 o más veces) del lim- 
bo y en la que las bifurcaciones sucesivas se limi- 
tan siempre a la dicotomía orientada hacia la ba- 
se de la hoja (Fig. 207B). Las venas laterales de 
las pínnulas tienen una o más bifurcaciones. Las 
anastomosis entre las ramas de las venas latera- 
les dan lugar a una venación más o menos reticu- 
lada. 

Los tallos de los esporofitos muy jóvenes tie- 
nen un cilindro vascular protostélico (Tansley €z 
Lulham, 1904). La protostela es sustituida por 
una sifonostela anfifloica después de que el tallo 
haya producido de dos a cuatro hojas. Con el de- 
sarrollo posterior se produce un cambio a una 
condición policíclica. Las regiones policíclicas 
tempranas de un tallo tienen una sifonostela que 
rodea a una protostela; las regiones formadas 
más tarde tienen el cilindro vascular interno sifo- 
nostélico. Las estelas en el ápice de un tallo viejo 
son tricíclicas y con el ciclo más interno protosté- 
lico o sifonostélico (Fig. 208). 

Las sifonostelas externa y media de una estela 
tricíclica están conectadas entre sí solo en los no- 
dos (Tansley €: Lulham, 1904). La conexión se es- 
tablece mediante una “lengúeta compensadora” 
que se proyecta hacia abajo desde los dos bordes 
de cada traza foliar (Fig. 208D). Tanto la sifonos- 
tela externa como la media tienen un intersticio 
en cada nodo, pero el de la estela media se en- 
cuentra considerablemente anterior al de la este- 
la externa. Por lo tanto, las secciones sucesivas a 
través de un nodo no muestran ningún intersti- 
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Figura 209 Matonia pectinata. Sección transversal a través de una porción 
de la sifonostela media de un rizoma tricíclico. 


cio en la estela media hasta después del cierre 
del intersticio en la estela externa (Fig. 208C). 
Anterior al intersticio de la estela media y sur- 
giendo de la cara interna hay un puente vascular 
simple que la conecta con la estela más interna. 
El xilema en las tres sifonostelas consiste en 
grandes traqueidas entremezcladas con peque- 
ñas células parenquimatosas de paredes finas 
(Fig. 209). La sifonostela externa contiene un nú- 
mero variable de pequeñas masas de protoxile- 
ma, mesarcas, que tienden a situarse hacia la 
cara interna del xilema. También hay masas de 
protoxilema en la sifonostela media. Las tres es- 
telas son anfifloicas, con el floema a cada lado del 
xilema pero con dos o tres células de grosor. Ex- 
terno al floema interno y externo hay un estrecho 
cinturón de tejido pericíclico. Existe una capa en- 
dodérmica típica inmediatamente externa e in- 
mediatamente interna a las estelas externa y me- 
dia. La sifonostela más interno suele tener una 
capa endodérmica solo en su cara externa. En 
cada nudo hay una única traza foliar que parte 
de la sifonostela externa. La traza tiene forma de 


C, no está dividida y su aspecto es similar al del 
haz único que recorre la longitud del pecíolo. 
Los soros se encuentran generalmente en dos 
filas en una pinna, una a cada lado y a corta dis- 
tancia del nervio central (Fig. 207C). Las hojas 
grandes con pinnas profundamente incisas pue- 
den tener soros más numerosos y distribuidos 
irregularmente. Todos los esporangios de una 
hoja se desarrollan simultáneamente. Como en 
Gleichenia, el desarrollo esporangial es precedido 
por una elevación del receptáculo por encima de 
la superficie de una pinna (Bower, 1899). Pronto 
el ápice receptacular se arquea para formar un 
indusio en forma de paraguas con un pedúnculo 
macizo (Fig. 210A). La diferenciación de los seis 
a nueve primordios esporangiales no tiene lugar 
hasta que el indusio está bien desarrollado. Los 
primordios se diferencian de las células superfi- 
ciales del pedúnculo indusial y su desarrollo en 
esporangios sigue la secuencia típica de los lep- 
tosporangiados, con una formación potencial de 
64 esporas (Bower, 1899). Poco después de la ma- 
duración de los esporangios se produce un des- 
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Figura 210 Matonia pectinata. (A) Sección vertical a través de un receptáculo e indusio. 
(B) Vista superficial de un esporangio maduro. 


prendimiento del indusio y una exposición libre 
del anillo de esporangios que rodea el muñón 
del receptáculo. Los esporangios maduros de M. 
pectinata (Fig. 210B) tienen un anillo lineal, obli- 
cuamente vertical que causa una dehiscencia 
transversal de la pared esporangial. 

La estructura del gametofito de Matonia es 
muy parecida a la de Gleichenia y Dipteris (Stokey 
éz Atkinson, 1952). También lo son el desarrollo 
y la estructura de los órganos sexuales. La divi- 
sión del cigoto es vertical. Se han encontrado re- 
lativamente pocas etapas en el desarrollo tem- 
prano más allá de la etapa de dos células (Stokey 
$ Atkinson, 1952), pero éstas indican que hay 
una diferenciación temprana en cuadrantes de 
cotiledón, raíz, tallo y pie, y presumiblemente en 
la etapa de ocho células. 


Familia Dipteridaceae. Las Dipteridaceae tienen 
soros en los que el desarrollo de los esporangios 
es esencialmente simultáneo. Los soros carecen 
de protección indusial, pero presentan numero- 
sos pelos capitados entremezclados con los es- 
porangios. La dehiscencia de los esporangios es 
más o menos transversal y por medio de un ani- 
llo oblicuamente vertical. 

Solo existe un género con especies vivas. Este 
género, Dipteris, solo se encuentra en la región 
malaya y cuenta con ocho especies. Dipteris se 
suele incluir entre los helechos polipodiáceos 
(Christensen, 1938; Copeland, 1947; Holttum, 
1949), pero hay buenas razones para seguir a 
quienes lo sitúan en una familia aparte (Dipteri- 
daceae) (Bower, 1926; Seward éz Dale, 1901), que 
también incluye ciertos géneros fósiles del Triá- 


Figura 211 (A) Esporofito de Dipteris conjugata. (B) Hoja de Dipteris lobbiana. 
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Figura 212 (A-B) Dipteris conjugata. Secciones transversales justo 
debajo (A) y a través (B) de un nudo de un rizoma. (C) Dipteris lob- 
biana. Porción de una pínnula fértil. (D) Dipteris conjugata. Vista 
superficial de un esporangio maduro. 


sico y el Jurásico. Tres de los géneros fósiles asig- 
nados a las Dipteridaceae tenían hojas en forma 
de lira; un cuarto género, de origen más tardío, 
tenía hojas más parecidas a las de Dipteris. Salvo 
que las Dipteridaceae aparecieron algo antes, en 
el Triásico, la historia de la familia muestra un 
notable paralelismo con la de las Matoniaceae. 
Al igual que las Matoniaceae, se extendieron por 
Europa y Norteamérica durante el Jurásico y de- 
saparecieron de estos continentes durante el 
Cretácico. Del mismo modo, también, los repre- 
sentantes actuales solo se encuentran en la re- 
gión malaya. 

Dipteris, el único género superviviente, mues- 


tra una curiosa mezcla de caracteres primitivos 
y avanzados. En el lado primitivo está la estruc- 
tura vascular relativamente simple, la venación 
mayor de los limbos, el desarrollo casi simultá- 
neo de los esporangios, los gametofitos cordados 
con nervio central, la formación ocasional de ór- 
ganos sexuales en la cara dorsal de un gametofi- 
to y el gran número de anterozoides por anteri- 
dio. Las características avanzadas incluyen la 
traza doble foliar, la reticulación de las venas 
menores de un limbo foliar, la pequeña produc- 
ción de esporas por esporangio y el ánulo casi 
vertical de un esporangio. 

Los esporófitos de Dipteris tienen rizomas ras- 
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Figura 213 Dipteris conjugata. (A) Vista ventral de un gametofito maduro. (B-C) Sección vertical 
y vista lateral de un anteridio. (D) Arquegonio. (E) Gametofito con hojas jóvenes de un esporofito 
apógamo. [Redibujado de Stokey (1945).] 


treros, ramificados dicotómicamente y cubiertos 
de escamas rígidas de color marrón. Las hojas 
nacen en la parte superior del rizoma y las raíces 
se distribuyen irregularmente por la superficie 
inferior. El rizoma muestra la misma mezcla de 
hojas jóvenes y viejas que Matonía (Fig. 2114). El 
limbo de una hoja puede tener una ramificación 
dicotómica repetida en dicotomías iguales (Fig. 
211B) o puede tener una sola dicotomía y una 
ramificación dicotómica repetida de las venas 
principales (Fig. 211A). Aunque ambos tipos de 
hoja tienen un tipo primitivo de venación prima- 
ria, las vénulas son de un tipo avanzado en el 
sentido de que forman un retículo en el que mu- 
chos de las últimas vénulas terminan ciegamen- 
te. 

Los esporofitos jóvenes tienen rizomas con un 
cilindro vascular protostélico, pero éste pronto 
da paso a un estado sifonostélico (de Bruyn, 
1911). La sifonostela es anfifloica y tiene una ca- 
pa endodérmica externa y otra interna. D. conju- 
gata tiene una única traza que parte hacia la hoja 
en cada nudo (Fig. 212A-B) (de Bruyn, 1911; Se- 
ward éz Dale, 1901). La primera porción formada 
de la sifonostela de D. lobbiana también puede te- 
ner solo una traza a una hoja, pero las porciones 
formadas más tarde siempre tienen dos trazas 
(de Bruyn, 1911; Bower, 1915). 

Los soros pueden estar dispuestos en dos fi- 
las, una a cada lado del nervio central (Fig. 212C) 
o, como en D. conjugata, pueden estar distribui- 
dos irregularmente por toda la cara abaxial del 
limbo. Se ha demostrado que dos especies tienen 
un desarrollo simultáneo de los esporangios en 
una lámina foliar (Armour, 1907). Los soros jóve- 
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nes de D. conjugata pueden producir esporan- 
gios en una secuencia irregular (Armour, 1907). 
Sin embargo, el soro de esta especie es solo un 
soro mixto incipiente, ya que los soros más viejos 
no presentan la mezcla de esporangios maduros 
y en desarrollo típica de los soros mixtos. El de- 
sarrollo esporangial es estrictamente leptospo- 
rangiado, y los esporangios tienen una produc- 
ción relativamente pequeña (64) de esporas. El 
pedúnculo de un esporangio consta de cuatro 
filas verticales de células, dos de las cuales son 
visibles cuando se observa un pedúnculo desde 
un lado. Los esporangios maduros tienen un 
ánulo verticalmente oblicuo que rodea casi com- 
pletamente el esporangio (Fig. 212D). La dehis- 
cencia de un esporangio es aproximadamente 
transversal pero no hay un estomio definido en 
la región donde se rompe la pared esporangial. 
Prácticamente todos los conocimientos sobre 
el gametofito proceden de los de D. conjugata 
cultivados a partir de esporas en el laboratorio 
(Stokey, 1945). Una espora en germinación suele 
dar lugar a una pequeña placa de células que, 
con el tiempo, se convierte en un gametofito cor- 
dado con un nervio central grueso y alas latera- 
les delgadas y onduladas (Fig. 213A). Los órga- 
nos sexuales se forman regularmente en la cara 
ventral, pero tanto los anteridios como los arque- 
gonios pueden formarse en la cara dorsal. Un 
anteridio (Fig. 213B-C), similar al de Osmunda- 
ceae y Gleicheniaccae, tiene características pri- 
mitivas como una pared compuesta de varias cé- 
lulas, una célula opercular triangular en el ápice 
de la pared y un complemento relativamente 
grande de anterozoides. La ontogenia de un ar- 
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quegonio es como en otros leptosporangiados y 
cuando madura tiene un largo cuello recto de 
siete a nueve células de altura y tiene una célula 
primaria del canal binucleada dentro del cuello 
(Fig. 213D). 

A pesar de producir arquegonios aparente- 
mente normales en abundancia y liberar antero- 
zoides en abundancia, no se encontraron em- 
briones cuando los gametofitos fueron matados 
y cortados en sección seriada (Stokey, 1945). En 
cambio, se observó regularmente una produc- 
ción apogámica de esporofitos jóvenes (Fig. 
213E). 


Familia Hymenophyllaceae. Las Hymenophylla- 
ceae se diferencian de otras Leptosporangiatae 
homospóricas con soros gradados en que los 
soros nacen marginalmente en las hojas y en que 


Figura 214 Hymenophyllum australe. Porción de un 
esporofito. 
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cada soro está rodeado por un involucro (indu- 
sio) cupular o bilabiado. Prácticamente todos los 
miembros de la familia son “helechos lámina” en 
los que el esporófito tiene hojas semitransparen- 
tes de una célula de grosor. Este rasgo no puede 
considerarse una característica exclusiva de la 
familia, ya que Leptopteris (una de las Osmunda- 
ceae) también es un helecho lámina. 

En la familia se reconocen entre 450 y 600 es- 
pecies. Normalmente se dividen en dos a cuatro 
géneros, pero también se han dividido en 34 gé- 
neros (Copeland, 1947). Si se dividen en tres gé- 
neros, las especies con el soro rodeado por un 
involucro bilabiado se colocan en Hymenophy- 
llum, y las que tienen un involucro cupular se 
colocan en Trichomanes y en el monotípico Car- 
diomanes. El registro geológico de la familia es 
incierto, pero un género fósil (Hymenophyllites) 
conocido desde el Carbonífero superior parece 
tener mucho en común con las Hymenophylla- 
ceae actuales. 

Las Hymenophyllaceae se encuentran en ma- 
yor abundancia y variedad en las selvas tropica- 
les. Aquí, la mayoría de las especies son epífitas, 
pero unas pocas son de hábitos terrestres. A pe- 
sar de sus hojas laminares, los esporofitos de 
muchas especies son capaces de resistir la dese- 
cación y de recuperarse tras un grado considera- 
ble de desecación y arrugamiento (Holloway, 
1923; Shreve, 1911). En este sentido se parecen a 
muchas hepáticas y musgos, aunque su capaci- 
dad para resistir la desecación es más limitada. 

El esporófito presenta varias características 
primitivas. Entre ellos se encuentran el cilindro 
vascular protostélico, la venación dicotómica de 
las hojas y los receptáculos marginales. Estas ca- 
racterísticas apuntan a una relación con las Lep- 
tosporangiatae inferiores y tienden a mostrar 
que las Hymenophyllaceae son un tronco de ori- 
gen relativamente antiguo. Por otra parte, los 
soros gradados y los ánulos casi verticales de los 
esporangios muestran que se ha producido un 
avance considerable con respecto a los helechos 
primitivos en lo que se refiere a la organización 
de los órganos reproductores. El avance en la 
estructura de la fructificación no parece haber 
conducido a un tipo superior de helecho porque 
el cuerpo de la planta está ecológicamente res- 
tringido a un hábitat húmedo y débilmente ilu- 
minado. Así pues, las Hymenophyllaceae pue- 
den considerarse como una serie evolutiva de 
origen antiguo y que termina ciegamente debido 
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Figura 215 Hymenophyllum australe. (A) Sección transversal de la estela y parte 
interna de la corteza, de un rizoma. (B) Sección transversal de una hoja. 


a la especialización ecológica. 

Excepto por los indusios y los receptáculos, 
no hay dilterencias constantes entre Hymenophy]l- 
lum y Trichomanes, con muy pocas excepciones, 
como H. pulcherrimum, el esporófito de Hymeno- 
phyllum tiene un rizoma postrado y rastrero. Éste 
está escasamente ramificado porque solo ocasio- 
nalmente se desarrolla el primordio de la rama 
axilar que se forma en cada nudo. Los primor- 
dios foliares se forman en sucesión acropétala y 
en doble fila en la cara superior del rizoma. En 
muchas especies, como en H. australe, solo uno 
de cada media docena de primordios formados 
sucesivamente se convierte en una hoja madura. 
Las demás permanecen latentes o abortan. Así, 
hay un intervalo bastante largo entre hojas ma- 
duras sucesivas en un rizoma (Fig. 214). Dado 
que un primordio latente puede convertirse en 
cualquier momento en una hoja, no es raro en- 
contrar una hoja joven desenrollada en espiral 
entre dos hojas completamente maduras. Inde- 
pendientemente de que un primordio foliar con- 
tinúe desarrollándose o no, en el envés de un 
rizoma se forma un par de raíces adventicias en 
cada nudo. Esto explica la aparición de varios 
pares de raíces entre dos hojas maduras sucesi- 
vas. La ingesta de agua a través de las raíces se 
complementa con la absorción del vapor de agua 
que se condensa en las hojas. Sin embargo, la 
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mayoría de las especies de Hymenophyllum pare- 
cen absorber suficiente agua a través de sus raí- 
ces para satisfacer todas las necesidades de la 
planta (Shreve, 1911). Unas pocas especies, como 
H. cruentum, tienen una hoja entera, pero la ma- 
yoría de ellas tienen la hoja dividida en una suce- 
sión de dicotomías desiguales. Las hojas de este 
último tipo tienen siempre una sola vena en cada 
vástago de una dicotomía (Fig. 216A). Las espe- 
cies con hojas enteras tienen una serie de soros a 
lo largo de los márgenes laterales, uno en el ex- 
tremo de cada vena. Las especies con hojas divi- 
didas tienen un único soro en el ápice de cada 
dicotomía final. En ambos casos, el receptáculo 
está elevado, pero en ninguno se proyecta más 
allá del indusio subtendente como en Trichoma- 
nes. 

Los tallos de Hymenophyllum tienen una corte- 
za relativamente estrecha en comparación con 
los de la mayoría de los helechos. Todas las célu- 
las de la corteza pueden ser de paredes gruesas, 
O puede haber células de paredes finas en la por- 
ción externa y de paredes gruesas en la porción 
interna. El cilindro vascular es protostélico. Co- 
mo en la mayoría de los helechos, la estela está 
delimitada externamente por una capa endodér- 
mica. La capa pericíclica interna de la endoder- 
mis puede tener de una a varias células de gro- 
sor. Siempre está compuesta por células de pare- 
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Figura 216 Hymenophyllum australe. (A) Punta de una hoja fértil. (B) Sección 
vertical a través de un receptáculo. (C) Vista superficial de un esporangio maduro. 


des finas. Justo dentro del periciclo hay una capa 
de floema, generalmente de más de una célula 
de grosor. El floema está separado del núcleo del 
xilema por una banda de parénquima conjunti- 
vo de una o varias células de grosor. La estruc- 
tura del xilema varía considerablemente. Ciertas 
especies con rizomas relativamente grandes, co- 
mo H. demissum, tienen un anillo continuo de 
metaxilema que rodea una zona central paren- 
quimatosa en la que está incrustado el protoxile- 
ma. Otras especies con rizomas grandes, como 
H. scabrum, tienen el anillo de metaxilema inte- 
rrumpido transversalmente en cada flanco. Los 
elementos del metaxilema en el arco ventral de 
un anillo interrumpido son de menor diámetro 
que los del arco dorsal (Fig. 215A). Algunas espe- 
cies con rizomas pequeños presentan una oblite- 
ración del arco ventral del metaxilema. En tales 
casos, el protoxilema puede estar separado del 
arco dorsal persistente por parénquima (H. 
cruentum), o puede encontrarse inmediatamente 
junto a la cara inferior del metaxilema (H. fucoi- 
des). 

Las trazas foliares son similares en estructura 


a las estelas de las que parten, y no hay interrup- 
ción del cilindro vascular cuando se desprende 
una traza. Como ya se ha indicado, en la axila de 
cada hoja hay un primordio de rama rudimen- 
tario o vestigial. El suministro vascular dentro 
de un primordio no se conecta directamente con 
el cilindro central. En su lugar, se une o se separa 
de la traza foliar a cierta distancia por encima de 
la región donde ésta se une con la estela (Boodle, 
1900). 

La diferencia más conspicua entre las raíces 
de Hymenophyllum y las de otros helechos es la 
falta de una caliptra (Sadebeck, 1898). La estruc- 
tura de una raíz propiamente dicha se asemeja a 
la de otras Leptosporangiatae. En la mayoría de 
las especies la estela es diarco, pero puede ser 
monarco si la raíz es de pequeño diámetro 
(Boodle, 1900). 

La mayoría de las especies son verdaderos he- 
lechos lámina y, excepto las venas, tienen hojas 
de una célula de espesor (Fig. 215B). Las venas 
de las hojas con un limbo de una célula de espe- 
sor pueden contener xilema y floema, o pueden 
ser pseudovenas en las que no hay verdadero 


289 


Capítulo 10 


División Pterophyta 


Figura 217 (A-C) Hymenophyllum acanthoides. Etapas tempranas del desarro- 
llo del gametofito. (D-F) Hymenophyllum kurzii. (D) Porción de gametofito ma- 
duro con anteridios y arquegonios. (E) Arquegonio. (F) Anteridio. (G) Tricho- 
manes bilabiatum. Porción de gametofito maduro que contiene un arquego- 
nióforo. [(A-C) Redibujado de Stokey (1940); (D-G) redibujado de Stokey 


(1948).] 


tejido vascular. Unas pocas especies, incluyendo 
H. dilatatum, tienen láminas foliares de varias 
células de grosor en las que las células están or- 
ganizadas en un tejido sólido sin espacios inter- 
celulares. Se cree que la delgada hoja pelicular 
típica de la mayoría de las especies es un tipo 
desarrollado secundariamente como resultado 
de la adaptación a un medio hidrofítico (Bower, 
1908, 1923). Se ha considerado que las especies 
de hojas más gruesas, como H. dilatatum, están 
más cerca del tipo ancestral que las especies con 
hojas lámina (Bower, 1908, 1926). Sin embargo, 
el hecho de que las primeras hojas formadas de 
las especies con hojas gruesas tengan una célula 
de grosor (Holloway, 1923) indica que las espe- 
cies con hojas gruesas derivan de las que tienen 
un limbo láminar, en lugar de ser más primiti- 
vas. 

Los soros se desarrollan aislados y en el extre- 
mo distal de una vena. Su posición es terminal si 
la hoja está dividida y lateral si no lo está. El de- 
sarrollo receptacular en Hymenophyllum está 
acompañado por el desarrollo de una excrecen- 
cia subtendida en forma de colgajo, de una célu- 
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la de grosor, desde las caras adaxial y abaxial de 
la hoja. El indusio de dos labios así formado 
pronto sobrepasa el ápice de un receptáculo (Bo- 
wer, 1899) y continúa envolviendo a este último 
hasta que se desprenden las esporas (Fig. 216A- 
B). Los primeros primordios esporangiales se di- 
ferencian en el ápice del receptáculo y en un mo- 
mento en que su porción basal aún es meriste- 
mática. Los primordios esporangiales siguientes 
aparecen en sucesión basipétala, y los esporan- 
gios del ápice receptacular pueden estar en la 
fase de célula madre esporal antes de que se dife- 
rencien los primordios inferiores. A pesar de la 
naturaleza gradada del receptáculo, los prime- 
ros estadios del desarrollo esporangial se pare- 
cen a los leptosporangiados primitivos como las 
Osmundaceae y las Gleicheniaceae. Un primor- 
dio esporangjal está profundamente incrustado 
en el receptáculo, y produce solo una o dos célu- 
las pedunculadas en cada cara cortante antes de 
dividirse periclinialmente en primordio parietal 
y célula arquesporial primaria (Fig. 216B). Las 
fases sucesivas de desarrollo son como las de los 
leptosporangios típicos. La producción teórica 
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de esporas es generalmente de 128 o 256 (Bower, 
1899), pero puede ser de 512. Un esporangio ma- 
duro se dehisce transversalmente por medio de 
un anillo oblicuamente vertical (Fig. 216C). 

Hay dos tipos diferentes de gametofito en las 
Hymenophyllaceae (Holloway, 1944; Stokey, 
1940). En Hymenophyllum y Cardiomones el game- 
tofito es una cinta irregularmente ramificada 
(Fig. 217D); en Trichomanes es un filamento uni- 
seriado de células profusa e irregularmente ra- 
mificado (217G). Estos gametofitos son vegetati- 
vamente más simples que los gametofitos de la 
mayoría de los otros Leptosporangiatae, pero la 
simplicidad se considera generalmente una con- 
dición derivada, no primitiva. 

Las esporas de Hymenophyllum germinan di- 
vidiéndose en tres células dispuestas de forma 
radial mientras aún se encuentran dentro del 
esporangio. Trichomanes puede o no tener una 
germinación similar de las esporas dentro de un 
esporangio (Stokey, 1940). En Hymenophyllum 
cada una de las tres células se divide transversal- 
mente después de que se desprenden las esporas 
y en el germen resultante de seis células el creci- 
miento es independiente en los tres brazos (Fig. 
217A-C). El crecimiento de dos de los brazos se 
detiene pronto por el desarrollo de la célula ter- 
minal en un rizoide; el crecimiento del tercer 
brazo continúa indefinidamente y pronto se di- 
ferencia una célula apical con dos caras cortan- 
tes. Más adelante en el desarrollo del gametofito, 
la célula apical es sustituida por una hilera trans- 
versal de células iniciales en la que el cese de la 
división de las que se encuentran en el centro de 
la hilera da lugar a una ramificación apical del 
gametofito. Las ramificaciones del gametofito, 
algunas de las cuales crecen hacia arriba desde 
el sustrato, suelen ser de una célula de grosor y 
con rizoides restringidos a las células margina- 
les. 

Los órganos sexuales de Hymenophyllum (Fig. 
217E-F) se forman regularmente en la cara ven- 
tral y ocasionalmente en la dorsal. Los anteridios 
nacen alejados unos de otros y en o cerca de los 
márgenes de las ramas (Stokey, 1948). Los ante- 
ridios maduros tienen una capa parietal com- 
puesta por varias células y con una célula oper- 
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cular triangular en el ápice de la envoltura. Los 
anteridios pueden contener más de un centenar 
de anterozoides. Los arquegonios de Hymeno- 
phyllum están restringidos a zonas localizadas, 
de dos células de grosor, que nacen a lo largo de 
los márgenes de las ramas. El desarrollo de un 
arquegonio es del modo característico de Lep- 
tosporangiatae y cuando madura tiene un cuello 
recto de seis a nueve células de altura y tiene una 
célula primaria de canal binucleada dentro del 
cuello. En el gametofito filamentoso de Trichoma- 
nes, los anteridios pueden producirse directa- 
mente en cualquier rama filamentosa, pero todos 
los arquegonios se forman en estructuras multi- 
celulares especiales globulares o de forma irre- 
gular (arquegonióforos) que se encuentran aquí 
y allá a lo largo de las ramas filamentosas (Fig. 
217G) (Stokey, 1948). 

El único miembro de la familia en el que se ha 
estudiado el desarrollo del embrión es Cardioma- 
nes reniforme (Trichomanes reniforme) (Holloway, 
1944). La división de su cigoto es perpendicular 
al eje largo del arquegonio, en lugar de paralela 
al eje largo como en la mayoría de los demás 
Leptosporangiatae. La diferenciación del em- 
brión en cotiledón, raíz primaria, tallo y pie no 
se produce hasta después de que el embrión se 
haya convertido en una masa globular de mu- 
chas células. Cuando estos órganos están dife- 
renciados, se orientan unos respecto a otros de la 
forma característica de los helechos leptosporan- 
giados. 

Se ha demostrado que tres especies de Tricho- 
manes son apógamas y que dos de ellas también 
son apospóricas (Bower, 1888; Georgevitch, 
1910; Stokey, 1948). 


Familia Cyatheaceae. Las Cyatheaceae tienen un 
soro gradado con esporangios que se dehiscen 
transversalmente por medio de un anillo obli- 
cuamente vertical. Los soros nacen abaxialmente 
en las venas de las hojas compuestas pinnadas y 
suelen tener un indusio involucroso que cubre el 
soro cuando son jóvenes, pero puede carecer de 
indusio. La mayoría de los miembros de la fami- 
lia son arborescentes y tienen una corona de ho- 
jas en el ápice del tallo. 
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Figura 218 Ejemplar de Cyathea medullaris en un bosque de Nueva Zelanda. [Fotografía de T. L. Lancaster. 
Tomado de Smith et al. (1942).] 
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La familia es de distribución pantropical y 
meridional, y contiene cinco géneros (Christen- 
sen, 1938) si se incluyen las Protocyatheaceae en 
la familia (Bower, 1926). Dos de los géneros son 
monotípicos; los otros tres tienen cada uno entre 
100 y 300 especies. Los helechos ciateáceos fósi- 
les, conocidos por sus troncos o por sus hojas, se 
han encontrado ya en el Jurásico (Arnold, 1947; 
Hirmer, 1938; Seward, 1910). 

Cyathea, el género tipo, cuenta con unas 300 
especies, todas ellas helechos arborescentes. En 
un extremo se encuentran las especies con una 
altura máxima de aproximadamente 20 metros; 
en el otro, las que tienen una altura máxima de 
alrededor de 1 metro. La mayoría de las especies 
tienen tallos no ramificados que terminan en una 
corona de hojas bipinnadas a cuadripinnadas. 

C. medullaris (Fig. 218), originaria de Australia 
y de varias islas del Pacífico Sur, es una de las 
especies más resistentes que pueden cultivarse 
al aire libre en este país, en regiones donde la 
temperatura no desciende más de un par de gra- 
dos por debajo del punto de congelación. Tam- 
bién es una de las especies que se cultivan con 
frecuencia en invernaderos. Las plantas madu- 
ras que crecen en condiciones naturales en Nue- 
va Zelanda alcanzan una altura de 6 a 15 metros 
(Cheeseman, 1925). En la mayoría de los casos, 
el tallo de C. medullaris no está ramificado, pero 
puede tener una sola dicotomía. En la base de un 
tallo y extendiéndose hacia arriba durante un 
metro o más hay una masa cónica de raíces ad- 
venticias. Por encima de ésta y a cierta distancia 
hacia arriba, el tallo es liso excepto por las cica- 
trices hexagonales de las hojas. Aún más arriba, 
la superficie del tallo está cubierta de un fieltro 
peludo formado por los restos medio descom- 
puestos de las bases de las hojas viejas y las raí- 
ces adventicias que llevan. El tallo termina en 
una corona de 20 a 30 hojas con láminas dividi- 
das pinnadamente de 1,5 a 4 metros de largo y 
un pecíolo cuya longitud es igual a la de la lámi- 
na. Las hojas nuevas se producen durante toda 
la temporada de crecimiento y tienen el mismo 
desenrollamiento en espiral (vernación circina- 
da) que las hojas de la mayoría de los demás 
helechos leptosporangiados. 
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El soporte basal y el anclaje de un tallo de Cya- 
thea se deben en gran parte a la masa cónica, en 
forma de contrafuerte, densamente entretejida 
de raíces adventicias en la base del tallo. La parte 
más baja de un tallo, excluyendo el contrafuerte 
de la raíz, es un cono invertido que se ensancha 
gradualmente hacia arriba durante cierta distan- 
cia (Fig. 219). Por encima, el diámetro del tallo es 


a 


Figura 219 Cyathea sp. Diagrama de un 
tallo que muestra la organización vascu- 
lar en niveles sucesivos. [Redibujado de 
Ogura (1927).] 
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Figura 220 Cyathea medullaris. Pínnulas Fértiles. 


constante hasta la corona de hojas. No hay en- 
grosamiento secundario en los tallos de Cyathea 
ni en los de otras Cyatheaceae. 

Un tallo tiene una corteza estrecha y un cilin- 
dro central ancho. El cilindro central muestra 
una recapitulación ontogenética de la teoría este- 
lar al ser protostélico durante el primer o los dos 
primeros nudos, sifonostélico durante los si- 
guientes nudos, y una dictiostela policíclica por 
encima de éste (Ogura, 1927; Stephenson, 1907). 
La parte exterior de la porción policíclica es una 
dictiostela tubular. Según se corte a un nivel bajo 
o alto, hay dos o tres a muchos intersticios folia- 
res superpuestos (Fig. 219) (Ogura, 1927). Los 
filamentos (meristelas) en que se divide una tra- 
za foliar están arqueados convexamente y tienen 
sus polos vueltos hacia fuera junto a los intersti- 
cios foliares. Interno y externo a cada meristela, 
y aparentemente a una porción de ella, hay un 
arco de esclerénquima. Cada meristela es anfi- 
floica, completamente rodeada por una capa en- 
dodérmica y con un periciclo de unas pocas cé- 
lulas de grosor entre la endodermis y el floema 
(Ogura, 1927). El xilema de una meristela está 
compuesto por traqueidas entremezcladas con 
células parenquimatosas. Internos al anillo exte- 
rior de tejido vascular, e incrustados en el parén- 
quima, hay anillos y arcos de numerosos (50 a 
150) pequeños filamentos vasculares. Estos ani- 
llos y arcos son cilindros vasculares internos 
muy disecados (Godwin, 1932) y comparables a 
los cilindros internos muy disecados de Matonia. 
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El suministro de trazas a cada hoja es extrema- 
damente complejo y se complica aún más por la 
disección de las trazas en meristeles. Algunas de 
las trazas parten de la dictiostela externa y otras 
parten de la dictiostela interna. La corteza, relati- 
vamente estrecha, se diferencia en una región 
esclerenquimatosa externa y una región paren- 
quimatosa interna que contiene numerosos sa- 
cos de mucílago. 

Hay varias raíces adventicias en la base de 
cada pecíolo. Algunas de las raíces en la base de 
una hoja conectan con el lado inferior del inters- 
ticio foliar; otras conectan con las trazas foliares. 
Aunque se forman raíces en asociación con cada 
hoja, las que se forman en asociación con hojas 
situadas a más de un metro del suelo permane- 
cen cortas y nunca penetran en el suelo. La es- 
tructura de una raíz no presenta características 
inusuales (Ogura, 1927). 

Los soros se desarrollan a medida que la hoja 
se desenrolla. Cada pínnula tiene dos filas de so- 
ros, una a cada lado del nervio central (Fig. 220). 
Los soros aparecen primero como pequeñas hin- 
chazones que pronto adquieren forma cónica 
(Bower, 1899). A veces, como en C. dealbata (Bo- 
wer, 1899), el indusio formado en la base de un 
soro crece más rápidamente que el receptáculo y 
pronto se convierte en una vaina cupular que lo 
cubre. En otros casos, como en C. medullaris, el 
desarrollo del indusio es relativamente lento, y 
la única protección de los esporangios jóvenes es 
la que proporcionan los pelos multicelulares de 
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Figura 221 Cyathea medullaris. (A) Sección vertical a través de un soro. (B) 
Vista superficial de un esporangio maduro. 


desarrollo precoz de la superficie receptacular 
(Fig. 221A). Algunas especies tienen una célula 
algo más grande en el ápice de un receptáculo 
joven, pero no hay pruebas que indiquen que se 
trate de una célula apical (Bower, 1899). Los pri- 
mordios esporangiales aparecen en sucesión ba- 
sipétala en un receptáculo. El desarrollo de una 
inicial en un esporangio se produce de la forma 
leptosporangiada habitual, con la formación de 
un tapetum de dos células de grosor (Fig. 2214). 
La célula arquiesporal de C. dealbata se divide 
para formar dos o cuatro células madre espora- 
les (Bower, 1899). El pequeño número de esporas 
resultante (8 Ó 10) dentro del esporangio de esta 
especie no es característico de todas las especies, 
ya que el número teórico de esporas en los espo- 
rangios de C. medullaris es de 64. Los esporangios 


maduros son relativamente pequeños y se pre- 
sentan sobre un pedúnculo compuesto por cua- 
tro filas verticales. Los esporangios maduros son 
relativamente pequeños y se disponen sobre un 
pedúnculo compuesto por cuatro filas verticales 
de células. El ánulo es una hilera oblicuamente 
vertical que rodea incompletamente el esporan- 
gio (Fig. 221B). Una característica que no se en- 
cuentra en las familias descritas anteriormente 
es el cinturón de células de paredes finas, el esto- 
mio, que predetermina el punto preciso en el que 
se producirá la dehiscencia transversal. 

Una espora en germinación se divide en dos 
células, una que funciona como la primera célula 
protaloide y la otra que se convierte en el primer 
rizoide (Stokey, 1930). La primera célula prota- 
lial se divide y redivide transversalmente para 


Figura 222 (A) Cyathea muricata. Fase muy temprana del desarrollo del 
gametofito. (B) Cyathea tussacii. Gametofito maduro. (C) Cyathea medul- 
laris. Arquegonio. [Redibujado de Stokey (1930).] 
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Figura 223 Cyathea. Diagrama de las fases de desarrollo del anteridio. [(CA) Célula androgonial, 
(CPA) célula primaria androgonial, (And) androcitos, (CT) célula tectriz, (CTP) célula tectriz prima- 
ria, (CC) célula en cúpula, (PCA) primera célula anular, (SCA) segunda célula anular, (CP) célula pe- 
duncular] [Basado en Davie (1951).] 


formar un filamento de cuatro a cinco células 
que luego se dividen longitudinalmente para 
formar una pequeña placa de células (Fig. 222A). 
A medida que el gametofito joven en forma de 
placa continúa creciendo se produce la diferen- 
ciación de una única célula apical, pero más tar- 
de ésta es sustituida por un grupo de primordios 
apicales. Un gametofito maduro (Fig. 222B) es 
del tipo cordiforme encontrado en gametofitos 
de helechos polipodiáceos, y como en ellos tiene 
más de una célula de grosor justo detrás de la 
muesca apical. Los gametofitos de Cyatheaceae 
tienen un tipo de pelo escamoso distintivo que 
no se encuentra en los gametofitos de ninguna 
otra familia de Leptosporangiatae (Stokey, 1930, 
1951). 

Los anteridios nacen hacia el extremo poste- 
rior de un gametofito y generalmente se forman 
solo en el lado ventral, pero unos pocos pueden 
producirse en el lado dorsal (Stokey, 1930). En el 
desarrollo de un anteridio, el primordio anteri- 
dial se divide desigualmente en una pequeña cé- 
lula peduncular cuneiforme y una célula apical 
(Fig. 223A-B). La célula apical se divide transver- 
salmente. Entonces, debido a la mayor turgencia 
de la célula hija superior (Davie, 1951), la pared 
transversal entre las dos células hijas es empuja- 
da hacia la base de la célula hija inferior, la pri- 


296 


mera célula anular (Fig. 223C-D). A continua- 
ción, la célula hija superior se divide transversal- 
mente en una célula en cúpula y una célula an- 
drogonial primaria (Fig. 223E). La división 
transversal de la célula en cúpula forma la se- 
gunda célula anular y la célula primaria tectriz, 
que finalmente se divide verticalmente en dos 
células tectrices, una de las cuales es la célula 
opercular (Fig. 223F-I). Las dos células anulares 
y las dos células tectrices constituyen la porción 
parietal de un anteridio. La célula primaria an- 
drogonial que se diferencia en una fase relativa- 
mente temprana del desarrollo anteridial se di- 
vide y redivide para formar células androgonia- 
les cuya última generación celular son los andro- 
citos que sufren la metamorfosis en anterozoides 
(Fig. 223D. 

El desarrollo de los arquegonios se produce 
de la forma típica de los helechos leptosporan- 
giados (Stokey, 1930). La célula primaria del ca- 
nal suele tener dos núcleos, pero a veces tiene 
cuatro. El cuello de un arquegonio se parece al 
de Osmundaceae y Gleicheniaceae por ser largo 
y solo ligeramente curvado (Fig. 222C). 

La demostración de restos de anterozoides en 
el interior del cuello abierto de un arquegonio 
que contiene un embrión bicelular demuestra 
que el desarrollo embrionario puede iniciarse 
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por unión gamética (Stokey, 1930). En otros ca- 
sos está igualmente claro que el esporófito se for- 
ma apogámicamente. La demostración de restos 
de anterozoides en el interior del cuello abierto 
de un arquegonio que contiene un embrión bice- 
lular demuestra que el desarrollo embrionario 
puede iniciarse por unión gamética. En otros 
casos está igualmente claro que el esporófito se 
forma apogámicamente (Stokey, 1948). Los es- 
porófitos apogámicos se desarrollan general- 
mente a partir de una sola célula contigua a la 
fila axial de un arquegonio (Fig. 94E-F, página 
134). A veces también hay un desarrollo parteno- 
genético de un óvulo en un esporofito. 

Las escasas observaciones sobre el desarrollo 
del embrión muestran que la división del cigoto 
es vertical (Stephenson, 1907; Stokey, 1930). Es 
muy probable que la siguiente división sea tam- 
bién vertical y que los cuatro órganos del em- 
brión se establezcan por las divisiones transver- 
sales que producen el estadio octante. Los em- 
briones algo más viejos muestran la típica condi- 
ción leptosporangiada de un cotiledón y un tallo 
en la mitad del embrión que mira hacia el ápice 
de un gametofito, y una raíz y un pie en la otra 
mitad (Stephenson, 1907). Durante el crecimien- 
to posterior se produce el habitual desarrollo 
más rápido del cotiledón y la raíz primaria. 


Familia Dicksoniaceae. Las Dicksoniaceae tienen 
un soro gradado con esporangios que se dehis- 
cen transversalmente por medio de un anillo 
oblicuamente vertical. Los soros nacen margi- 
nalmente en las hojas y suelen estar rodeados 
por un indusio involucral bilabiado. Los esporo- 
fitos son erectos y arborescentes o tienen rizo- 
mas postrados. 

La familia tiene una distribución principal- 
mente tropical y meridional. Se cree que algunos 
géneros fósiles del Jurásico pertenecen a esta fa- 
milia (Bower, 1926). 

El hábito arborescente, la estructura de los 
soros y la estructura de los esporangios son tan 
parecidos a los de las Cyatheaceae que las Dick- 
soniaceae se consideraron una subfamilia (Dick- 
sonieae) de esa familia (Christ, 1897; Diels, 1898). 
Más tarde, la subfamilia se elevó al rango de fa- 
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Figura 224 Cybotium barometz. Diagrama de un cor- 
te transversal de un tallo y paso por tres trazas folia- 
res. Dos de las trazas foliares (LT1 y LT2) se cortan por 
debajo del intersticio foliar y al nivel donde hay trazas 
radiculares (TR); la tercera traza foliar (LT3) se corta 
al nivel del intersticio foliar. [Basado en Ogura 
(1927).] 


milia porque se pensó que la posición marginal 
de los soros era una característica de importan- 
cia fundamental (Bower, 1899). La diferencia en 
la posición de los soros también se correlaciona 
con otras diferencias entre Cyatheaceae y Dick- 
soniaceae. Los tallos de las Cyatheaceae están 
cubiertos de escamas y tienen numerosos fila- 
mentos vasculares que atraviesan la médula, 
mientras que los de las Dicksoniaceae están cu- 
biertos de pelos y carecen de filamentos vascula- 
res en la médula. Los gametofitos de las Cyathe- 
aceae tienen un tipo único de pelos en forma de 
escamas, mientras que los de las Dicksoniaceae 
carecen de pelos. Los que reconocen a la familia 
como distinta de las Cyatheaceae están de acuer- 
do en asignarle Dicksonia, Cibotium, Cystodium y 
Thrysopteris (Bower, 1928; Christensen, 1938; 
Holttum, 1949); pero discrepan en cuanto a si la 
familia debe o no incluir Dennestedtia y ciertos 
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Figura 225 Pínnula fértil de Cibotium chamissol. 


géneros estrechamente relacionados con ella. 
Cibotium, que aquí se toma como ilustrativa 
de la familia, tiene alrededor de una docena de 
especies y se encuentra en América Central, las 
islas Hawai y Asia oriental. Los esporófitos de la 
mayoría de las especies son arborescentes y con 
una corona de hojas en el ápice; pero los de cier- 
tas especies, como C. barometz, tienen tallos masi- 
vos postrados. Las hojas nacen en espiral en el 
tallo, incluso en aquellas especies en las que cre- 
ce postrado. La superficie del tallo está densa- 
mente cubierta de pelos filamentosos no ramifi- 
cados que pueden alcanzar una longitud de 3 
cm. o más. Los tallos son solenostélicos, con el 
cilindro vascular anfifloico, y con una endoder- 
mis tanto externa como interna a la solenostela. 
La región interna de la solenostela carece de los 
filamentos vasculares presentes en las Cyathea- 
ceae. Las porciones corticales de un tallo suelen 
ser esclerénquimas debajo de la epidermis, pero 
a veces, como en C. barometz, la corteza es total- 
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mente parenquimatosa. Los nudos de un tallo 
suelen estar tan juntos que las bases sucesivas de 
las hojas dan al tallo un contorno irregular en 
lugar de circular cuando se observa en sección 
transversal. La parte inferior de la traza foliar 
que parte es un arco sólido (Gwynne-Vaughan, 
1903; Ogura, 1927), pero se divide en varias me- 
ristelas antes de salir de la corteza (Fig. 224). 

Las raíces adventicias se forman en abundan- 
cia en la base de una traza foliar y un corte trans- 
versal de un tallo muestra numerosas trazas de 
raíces que se extienden radialmente desde la 
base de cada traza foliar y hacia fuera a través de 
la corteza. 

Aunque puede parecer que los soros maduros 
nacen algo hacia el interior del margen de la ho- 
ja, las primeras fases de su desarrollo muestran 
que nacen marginalmente (Bower, 1899; Glick, 
1895). El soro es gradado y con los esporangios 
desarrollándose en sucesión basipétala. Cada 
soro está sobrearqueado por un indusio involu- 
croso bialabiado (Fig. 225), un labio se desarrolla 
a partir de la cara abaxial de la hoja y el otro se 
desarrolla a partir de la cara adaxial. Los espo- 
rangios se desarrollan según la secuencia leptos- 
porangiada habitual y suelen tener una produc- 
ción de 64 esporas. Los esporangios maduros 
son relativamente grandes y nacen en pedúncu- 
los bastante largos. El ánulo es diagonalmente 
vertical y hay un estomio definido asociado a la 
ruptura transversal del esporangio. 


Figura 226 (A) Cibotium barometz. Gametofito muy joven. (B-C) Cibotium schiedii. Gametofitos 
maduros y muy viejos. (D) Cibotium menziessi. Anteridio. (E) Cibotium schiedii. Arquegonio. 
[Redibujado de Stokey (1930).] 
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Los primeros estadios de desarrollo de los ga- 
metofitos son similares a los de Cyathea (Stokey, 
1930) y, excepto por la ausencia de pelos, los 
gametofitos maduros también son similares (Fig. 
226A-C). Los arquegonios tienen cuellos algo 
más largos que los de Cyathea y el cuello muestra 
una mayor tendencia a curvarse hacia el extremo 
posterior del gametofito (Fig. 226E). Los anteri- 
dios (Fig. 226D) tienen una capa parietal com- 
puesta de cuatro células y existe una fuerte pre- 
sunción de que el desarrollo es como en Cyathea 
porque se ha demostrado que es así en otro 
miembro de la familia (Dicksonia) (Davie, 1951). 
Los esporófitos pueden formarse por unión de 
gametos o apogámicamente (Stokey, 1930). 


Familia Polypodiaceae. Las Polypodiaceae (sensu 
lato) son la única familia en la que el soro es de 
tipo mixto. Los esporangios difieren de los de 
otros helechos en que tienen un anillo vertical. 
Los esporangios tienen un estomio definido en 
la región de la dehiscencia y suelen contener 32 
Ó 64 esporas. Las primeras fases de desarrollo de 
los gametofitos son filamentosas en lugar de en 
forma de placa, y los gametofitos maduros son 
cordiformes. Los anteridios suelen tener una ca- 
pa parietal compuesta por dos células anulares y 
una sola célula capilar, y contienen relativamen- 
te pocos anterozoides. 

Unos 200 géneros (con aproximadamente 
5 000 especies) son del tipo conocido como hele- 
chos polipodiáceos. En Estados Unidos, cerca 
del 85% de todos los helechos nativos del país 
son del tipo polipodiáceo e incluso en Florida, 
que tiene un clima subtropical favorable para el 
crecimiento de una gran variedad de helechos, 
superan en número a otros helechos en una pro- 
porción de tres a uno. Los helechos polipodiá- 
ceos más antiguos conocidos son del Jurásico, 
pero como la gran mayoría de los helechos fósi- 
les de este tipo se encuentran en el Cenozoico 
(Hirmer, 1927; Seward, 1910), el grupo puede 
considerarse el más moderno de todos los hele- 
chos. 

El tratamiento tradicional de los helechos po- 
lipodiáceos consiste en clasificarlos en una sola 
familia (Polypodiaceae), dividida en varias sub- 
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familias sobre la base de caracteres como la posi- 
ción del soro, la forma del soro, la estructura del 
indusio si está presente, la estructura del recep- 
táculo, la forma de las esporas, los rizomas lisos 
o revestidos y la forma de las hojas (Christ, 1897; 
Christensen, 1938; Diels, 1898). La tendencia mo- 
derna es dividir los helechos polipodiáceos en 
varias familias, pero su división en cinco (Holt- 
tum, 1947, 1949), siete (Copeland, 1947) y treinta 
y tres (Ching, 1940) familias muestra la diversi- 
dad de opiniones sobre cómo hacerlo. 

Aunque la estructura de su tallo es más com- 
pleja que en la mayoría de los demás miembros 
de la familia, el helecho macho (Pteridium) es el 
helecho más frecuentemente estudiado como re- 
presentante de la familia. Se trata de un género 
cosmopolita con una media docena de especies. 
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Figura 227 Esporofito de Pteridium aquilinum var. pu- 
bescens. 
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Figura 228 Pteridium latiusculum. (A) Sección transversal de un rizoma. (B) Sección 
transversal de una porción de meristela de la figura A. 


Pteridium es un “helecho de sol” que crece en es- 
pacios abiertos o en zonas boscosas donde hay 
relativamente poca sombra, y cuando las condi- 
ciones son favorables crece en profusión. Es una 
de las colonizadoras pioneras de los bosques 
talados, donde crece en abundancia hasta que es 
cubierta por un denso dosel de árboles de segun- 
do crecimiento. Los helechos invaden con fre- 
cuencia campos cultivados abandonados y, una 
vez establecidos, son muy difíciles de erradicar. 

El tallo de un esporófito de Pteridium crece 
horizontalmente unos centímetros por debajo de 
la superficie del suelo (Fig. 227). Es largo y delga- 
do, tiene numerosas bifurcaciones dicotómicas y 
es capaz de crecer indefinidamente. Cuando la 
muerte progresiva y la descomposición de las 
partes más viejas de un rizoma se extienden a 
una bifurcación dicótoma, las dos bifurcaciones 
continúan creciendo como plantas separadas. El 
aumento del número de individuos en un campo 
se debe generalmente a esta multiplicación vege- 
tativa en lugar de a la formación de nuevos espo- 
rofitos como resultado de la unión gamética. Las 
raíces adventicias, pequeñas, delgadas y poco 
ramificadas, nacen a intervalos irregulares a lo 
largo de un rizoma. Las hojas nacen alternas en 
la parte superior del rizoma y están separadas 
entre sí por largos entrenudos. Las hojas pueden 
alcanzar una altura de 3 metros o más. El limbo, 
cuya longitud es aproximadamente igual a la del 
pecíolo, tiene forma triangular y suele estar divi- 
dido en tres grupos en la parte inferior. Los espo- 
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rangios nacen a lo largo del margen de una pín- 
nula y se encuentran en un soro continuo rodea- 
do por un indusio de dos labios, uno de los cua- 
les es el margen recurvado de la pínnula y el otro 
es una hoja de una célula de grosor que nace ad- 
yacente al receptáculo (Fig. 229B). 

A diferencia de la mayoría de los helechos, la 
célula apical de un tallo, al menos en P. latiuscu- 
lum, tiene dos caras cortantes que cortan al- 
ternadamente segmentos ventrales y dorsales 
(Chang, 1927). La primera porción formada de 
un tallo tiene un cilindro central sifonostélico 
(Jeffrey, 1917), pero las porciones formadas pos- 
teriormente son policíclicas y con dos cilindros 
concéntricos de tejido vascular (lansley € Lul- 
ham, 1904). A diferencia de la estela policíclica 
de Matonia (ver página 282), el cilindro externo 
en Pteridium es una dictiostela muy diseccionada 
y el cilindro interno está diseccionado en dos o 
más tiras arqueadas (Fig. 228A). Como en la ma- 
yoría de los otros tallos policíclicos, ambos cilin- 
dros contribuyen al suministro de trazas que 
parten hacia cada hoja (Tansley € Lulham, 1904). 
Las meristelas de ambos cilindros están comple- 
tamente rodeadas por una endodermis y tienen 
una capa pericíclica de una a dos células de gro- 
sor interna a la endodermis. En la cara interna de 
la endodermis hay una capa de protofloema, de 
una célula de grosor, compuesta por pequeños 
tubos cribosos y células de parénquima floemá- 
tico algo más grandes (Ching, 1940). La endoder- 
mis, el periciclo y el protofloema surgen de una 
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Figura 229 Pteridium aquilinum var. pubescens. (A) Pínnula fértil. (B) Sección 
transversal semidiagramática de una pínnula con un soro. 


capa celular común (Ching, 1940). En el interior 
del protofloema se encuentra el metafloema, 
compuesto por grandes tubos cribosos. En el 
centro de la masa xilemática se encuentran uno 
o dos pequeños filamentos de protoxilema. Ex- 
terno al protoxilema y más o menos separado de 
él por pequeñas células parenquimatosas, se en- 
cuentran grandes elementos escalariformes, el 
metaxilema. Generalmente se denominan tra- 
queidas, pero son comparables a los vasos, ya 
que no presentan membranas de cierre en las 
punteaduras de las paredes extremas. La parte 
más externa del xilema está formada por peque- 
ñas células parenquimatosas. La porción de mé- 
dula interna al cilindro interior es totalmente pa- 
renquimatosa; la que se encuentra entre los cilin- 
dros exterior e interior es en parte parénquima- 
tosa y en parte esclerenquimatosa. La porción 
esclerenquimatosa puede rodear más o menos 
completamente el cilindro interno (P. aquilinum), 
O puede estar en dos franjas, una aplanada y la 
otra arqueada (P. latiusculum). La corteza consta 
de una región parenquimatosa interna rodeada 
por una banda ancha de tejido esclerénquima- 
toso. La banda de esclerénquima no es continua. 


En cambio, está interrumpida en cada flanco por 
una lengua de parénquima, continua con la de la 
región cortical interna. La porción parénquima- 
tosa de la banda esclerótica se interpreta general- 
mente como una región de aireación (neumató- 
foro). 

Las raíces adventicias se desarrollan a partir 
de una célula apical diferenciada en la capa de 
células madre que da lugar a la endodermis y al 
periciclo (Chang, 1927). Esta célula es del tipo 
piramidal habitual en las raíces. La estela en las 
porciones maduras de una raíz es generalmente 
diarca. 

Los primordios de las hojas se forman cerca 
del punto de crecimiento de un rizoma. El creci- 
miento de las hojas embrionarias es lento y, en la 
mayoría de los casos, no se despliegan hasta dos 
años después de su inicio. Durante el primer año 
se forma un pecíolo embrionario de 2 a 4 cm de 
longitud. Durante el segundo año se forma una 
hoja embrionaria enrollada en espiral en el ápice 
del pecíolo. Al principio del tercer año, el alarga- 
miento del pecíolo empuja la parte superior en- 
rollada a través del suelo, y la parte aérea, que se 
alarga rápidamente, se desenrolla desde la base 
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Figura 230 (A-G) Pteris. Etapas del desarrollo de un esporangio. (H-1) Dryopteris 
filix-mas. Diagramas de las dos caras de un esporangio joven en los que la porción 
derivada de cada una de los cuatro primordios parietales está delineada con una 
línea gruesa. (J-K) Pteridium aquilinum var. pubescens. Vistas lateral y frontal de un 
esporangio maduro. [(H-1) Basado en Múller (1893).] 


hasta el ápice. 

Los pecíolos de las hojas maduras tienen 
varios haces vasculares. Las pínnulas del limbo 
(Fig. 229B) tienen una estructura parecida a la 
del limbo de una dicotiledónea. Justo debajo de 
la epidermis superior hay una capa en empaliza- 
da, de una a tres células de grosor. Debajo hay 
un parénquima esponjoso con espacios interce- 
lulares conspicuos. Los estomas solo están pre- 
sentes en la epidermis inferior. 

La posición y el aspecto general de un soro se 
han descrito anteriormente. Los soros son de ori- 
gen estrictamente marginal (Fig. 229A), y las ale- 
tas indusiales externas e internas surgen latera- 
les a un receptáculo muy joven (Bower, 1918). La 
mayoría de los soros (Fig. 229B) son de tipo mix- 
to, pero los de ciertas pínnulas pueden mostrar 
una tendencia hacia una organización gradada 
basipétala. El pedúnculo y la cápsula de un espo- 
rangio derivan de un único primordio, una célu- 
la superficial del receptáculo. El desarrollo de un 
esporangio es estrictamente leptosporangiado. 
Tras alargarse un poco por encima de la superfi- 
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cie del receptáculo, el primordio esporangial se 
divide transversalmente en una célula interna y 
otra externa. La célula interna puede dividirse o 
no. En cualquier caso, ella o sus células hijas aca- 
ban por volverse indistinguibles de las demás 
células del receptáculo. La célula externa, me- 
diante tres divisiones diagonales sucesivas, da 
lugar a una célula apical piramidal que corta de 
cuatro a cinco segmentos de cada una de sus tres 
caras laterales cortantes (Fig. 230A-B). Los tres 
últimos segmentos cortados contribuyen a la pa- 
red esporangial; los cortados anteriormente van 
a formar el pedúnculo. A continuación, la célula 
apical se divide periclinalmente en una célula 
externa plana (primordio parietal) y una célula 
piramidal interna, la célula arquesporial (Fig. 
230C). Esta última célula funciona como una cé- 
lula apical interna que corta sucesivamente un 
primordio tapetal tabular de cada una de sus 
cuatro caras cortantes (Fig. 230D). Por división 
anticlinal y periclinal los primordios tapetales se 
desarrollan en una capa tapetal de dos células de 
espesor (Fig. 230F-G). La célula que queda tras el 
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Figura 231 Nephrolepis sp. Vista ventral de un gametofito maduro. [(Ant) An- 
teridio; (MA) meristemo apical; (Arq) arquegonio; (Riz) rizoides.] 


corte de los primordios tapetales es la célula es- 
porógena primaria. Teóricamente, ésta sufre 
cuatro divisiones sucesivas para formar 16 célu- 
las madre esporógenas. A veces, ya sea por el 
aborto de ciertas células madre esporógenas o 
por la no formación de un complemento comple- 
to de las mismas, no se produce la producción 
esperada de 64 esporas (Bower, 1899). Entretan- 
to se ha producido una división anticlinal y una 
redivisión de los cuatro primordios parietales. 
En el caso de algunas otras Polypodiaceae se ha 
demostrado que el último primordio formado se 
desarrolla en la mitad superior de la pared es- 
porangial y los otros tres primordios en la mitad 
inferior (Fig. 230H-I) (Múller, 1893). El desarro- 
llo de cada primordio en una porción de la pared 
sigue una sucesión regular, aunque complicada. 
La secuencia de división es tal que las dos caras 
aplanadas de la pared tienen una disposición 
celular diferente. El anillo es una hilera vertical 
de células que comienza en la base esporangial y 
rodea aproximadamente tres cuartas partes del 
esporangio. Se deriva en parte del primer pri- 
mordio y en parte del cuarto. Inmediatamente 
por debajo del extremo libre del anillo y deriva- 
do del tercer primordio hay una franja vertical 
de cuatro células que se convierte en el estomio. 
Las células estomiales maduras son de paredes 
finas; las células maduras del anillo presentan 
un engrosamiento de sus paredes radial y tan- 
gencial interna (Fig. 230J-K). 


Al igual que otras Polypodiaceae, las esporas 
de Pteridium siguen siendo viables durante al- 
gún tiempo después de su desprendimiento. Las 
esporas de muchas Polypodiaceae pueden per- 
manecer viables durante más de un año. Uno de 
los registros más largos bien autentificados de 
retención de viabilidad es la germinación de es- 
poras de Asplenium serra a partir de material de 
herbario de cuarenta y ocho años de antigúedad 
(Fischer, 1911). Es muy probable que en condi- 
ciones naturales las esporas de P. aquilinum no 
germinen hasta la primavera siguiente a su des- 
prendimiento (Lagerberg, 1906). Otras Polypo- 
diaceae pueden tener las esporas germinando el 
año en que se desprenden y los gametofitos de- 
sarrollándose a partir de ellas produciendo em- 
briones el mismo año. 

A diferencia de la mayoría de las otras fami- 
lias de Leptosporangiatae, las esporas germina- 
tivas de la mayoría de las Polypodiaceae (inclui- 
do Pteridium) dan lugar a un filamento corto de 
tres a seis células que permanecen indivisas ex- 
cepto la célula terminal que, mediante dos divi- 
siones oblicuamente verticales, da lugar a una 
célula apical que corta alternativamente segmen- 
tos a derecha e izquierda (Lagerberg, 1906). Fi- 
nalmente, la célula apical es sustituida por una 
hilera transversal de primordios apicales. Si las 
condiciones de crecimiento son favorables y no 
se encuentra apiñado por otros vecinos, el game- 
tofito adquiere forma de corazón debido a un 


303 


Capítulo 10 


División Pterophyta 


Figura 232 Diagrama de las fases de desarrollo de los arquegonios de las Polypodiaceae. [(CA) Células 
androgoniales; (CPA) célula primaria androgonial; (And) Androcitos; (CT) célula tectriz; (CC) célula en 
cúpula; (PCA) primera célula anular; (SCA) segunda célula anular.] [Basado en Davie (1951).] 


crecimiento más rápido de las porciones latera- 
les a los primordios apicales (Fig. 231). Al princi- 
pio, el gametofito tiene una célula de grosor; más 
tarde, pasa a tener más de una célula de grosor 
en la región posterior a la muesca apical. El pri- 
mer rizoide se desarrolla en la fase bicelular y 
con el crecimiento posterior se producen otros 
adicionales cerca del extremo posterior y en el 
lado ventral. La formación de los anteridios sue- 
le comenzar antes que la de los arquegonios, y 
los anteridios nacen marginal y ventralmente en 
la parte posterior del gametofito. La formación 
de arquegonios está restringida a la porción de 
un gametofito inmediatamente posterior a la 
muesca apical y éstos están restringidos al lado 
ventral. Los gametofitos que crecen en condicio- 
nes desfavorables pueden desarrollarse en fila- 
mentos ramificados o en tiras irregularmente 
ramificadas que solo producen anteridios. Sin 
embargo, si estos gametofitos se transfieren a un 
entorno favorable, la parte desarrollada poste- 
riormente tiene forma de corazón y produce 
tanto anteridios como arquegonios. 

Un primordio anteridial se origina por una 
célula vegetativa que envía una profusión papi- 
lada que pronto se separa de ella por una pared 
transversal. En la mayoría de las Polypodiaceae 
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el primordio anteridial se desarrolla directamen- 
te en un anteridio sin cortar primero una célula 
peduncular. Cuando no se forma una célula pe- 
duncular, el primordio anteridial se divide 
transversalmente. Entonces, debido a la mayor 
turgencia en la célula hija superior, la pared 
transversal entre las dos células hijas es empuja- 
da hacia la base de la célula hija inferior, la pri- 
mera célula anular (Fig. 232) (Davie, 1951). A 
continuación, la célula hija superior se divide 
transversalmente en una célula en cúpula y una 
célula primaria androgonial. La división trans- 
versal de la célula en cúpula forma la segunda 
célula anular y la célula tectriz. En algunas Po- 
lypodiaceae, la célula tectriz se divide vertical- 
mente para formar dos células tectrices (Hart- 
man, 1931). Las dos células anulares y la célula 
tectriz (o las dos células tectrices) constituyen la 
porción parietal de un anteridio. La célula pri- 
maria androgonial diferenciada en una fase rela- 
tivamente temprana del desarrollo anteridial se 
divide y redivide para formar células androgo- 
niales en las que las de la última generación ce- 
lular son androcitos. Hay de 30 a 50 androcitos, 
y el anteridio está maduro tras la metamorfosis 
de éstos en anterozoides. 

Cuando las condiciones externas son favora- 
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Figura 233 Onoclea sensibilis. Etapas en el desarrollo de los arquegonios. El ápice del talo está 
hacia la izquierda. 


bles, los anteridios liberan sus anterozoides 
inmediatamente después de madurar; pero si las 
condiciones son desfavorables, los anterozoides 
no se liberan. La condición esencial para la aper- 
tura de los anteridios es un suministro externo 
de agua. La ingestión de esta agua provoca una 
hinchazón considerable de las dos células anula- 
res y la presión interna resultante sobre el conte- 
nido anteridial provoca una inclinación en for- 
ma de tapa o un desprendimiento de la célula 
tectriz. Si un anteridio tiene dos células tectrices, 
solo una de ellas se inclina o se desprende (Hart- 
man, 1931). Los anterozoides que nadan desde 
un anteridio se arquean en espiral y tienen de 20 
a 30 flagelos en el extremo anterior. 

El desarrollo de los arquegonios en Polypo- 
diaceae no es muy diferente del de otros Filica- 
les. Por división transversal, un primordio ar- 
quegonial da lugar a una célula basal, una célula 
central y una célula primaria tectriz (Fig. 233A). 
La célula primaria tectriz se divide verticalmente 
para formar cuatro primordios de cuello, y por 
división transversal éstas se desarrollan en un 
cuello de cinco a siete células de altura (Fig. 
233B-D). Las Polypodiaceae difieren de la mayo- 
ría de las otras Leptosporangiatae en tener los 
cuellos de los arquegonios fuertemente curva- 
dos hacia el extremo posterior de un gametofito. 
La célula central da lugar a una célula primaria 
del canal uni o binucleada, una célula canal ven- 


tral y un óvulo (Fig. 233C-D). La célula primaria 
del canal y la célula del canal ventral se desin- 
tegran en una masa gelatinosa que se extruye 
parcialmente cuando el cuello arquegonial se 
abre por separación o desintegración de sus cé- 
lulas superiores. 

Los anterozoides que nadan libremente res- 
ponden positivamente a ciertos estímulos qui- 
miotácticos (Pfeffer, 1884; Shibata, 1911), y la en- 
trada de anterozoides en un arquegonio se debe 
indudablemente a una respuesta quimiotáctica. 
Muchos anterozoides entran con frecuencia en la 
masa gelatinosa que sobresale del cuello arque- 
gonial (Fig. 233E). Varios anterozoides pueden 
alcanzar la base de un cuello, pero normalmente 
solo uno de ellos entra en el óvulo (Shaw, 1898; 
Yamanouchi, 1908). 

El desarrollo del embrión (Fig. 213) es muy 
parecido de un género a otro de las Polypodia- 
ceae. La división del cigoto es vertical y en un 
plano perpendicular al eje largo del arquegonio. 
La célula hija hacia el ápice del gametofito es la 
célula anterior; su hermana es la célula posterior. 
Estas dos células se dividen verticalmente en un 
plano perpendicular al plano de división ante- 
rior. A continuación, cada una de las cuatro célu- 
las se divide transversalmente. Los cuatro órga- 
nos de un esporófito joven (cotiledón, raíz pri- 
maria, tallo y pie) pueden referirse cada uno a 
una porción definida del embrión de ocho célu- 
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Figura 234 Onoclea sensibilis. (A-D) Etapas en el desarrollo del embrión. (E) Un espo- 


rofito joven después de atravesar la caliptra 


las. Las dos células anteriores más cercanas al 
cuello arquegonial producen el cotiledón, y las 
otras dos células anteriores producen el tallo. 
Las dos células posteriores más próximas al cue- 
llo arquegonial producen la raíz primaria, y las 
dos células posteriores restantes dan lugar al pie. 
Se produce una división aproximadamente si- 
multánea de cada célula en el estadio de 8 células 
y una división simultánea similar en el estadio 
de 16 células. Las células apicales del cotiledón y 
de la raíz primaria son claramente reconocibles 
aproximadamente en el estadio de 32 células del 
desarrollo embrionario (Fig. 234C). El crecimien- 
to ulterior del cuadrante cotiledonar se debe en 
gran parte a los derivados cortados por su célula 
apical, y lo mismo ocurre con el cuadrante radi- 
cular. El crecimiento de los cuadrantes cotiledo- 
nar y radicular es más rápido que el de los cua- 
drantes del pie y del tallo. Durante un tiempo, el 
crecimiento del embrión va acompañado de un 
crecimiento compensatorio del arquegonio cir- 
cundante, pero finalmente el crecimiento del co- 
tiledón y de la raíz primaria rompe el tejido en- 
volvente del arquegonio (caliptra). Después de 
esto, el cotiledón crece horizontalmente hacia 
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delante por debajo del gametofito y luego crece 
verticalmente hacia arriba más allá de la muesca 
apical. La raíz primaria también crece paralela a 
la superficie inferior del gametofito durante un 
tiempo, pero pronto se dobla hacia abajo y crece 
en el suelo. El crecimiento del cuadrante del tallo 
de un embrión joven es muy lento hasta que el 
cotiledón está completamente desarrollado: en- 
tonces la célula apical del cuadrante del tallo 
funciona más activamente y un esporófito joven 
puede formar media docena de hojas durante su 
primer año de crecimiento. Las hojas producidas 
durante el primer año suelen tener una estructu- 
ra más simple que las producidas durante el se- 
gundo año o los años siguientes. El pie es un ór- 
gano haustorial que absorbe alimento del game- 
tofito durante las primeras fases de desarrollo de 
un esporofito. El gametofito persiste hasta que 
un esporofito joven tiene dos o más hojas, pero 
el gametofito no parece contribuir mucho a la 
nutrición de un esporofito una vez que el cotile- 
dón está maduro. 

Se ha encontrado apogamia en varias Polypo- 
diaceae (Steil, 1939). Los gametofitos apogámi- 
cos pueden ser los que se desarrollan a partir de 
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Familia Parkeriaceae. Las Parkeriaceae se diferen- 
cian ecológicamente de otros Filicales homospó- 
ricos por ser hidrófitos. Los esporangios nacen 
alejados unos de otros y abaxialmente en las 
hojas. Tienen un anillo vertical y carecen de un 
estomio evidente. Los anteridios nacen margi- 
nalmente sobre un garnetófito y no son emer- 
gentes. 

Solo existe un género, Ceratopteris. Algunos 
botánicos opinan que debería incluirse entre los 
helechos polipodiáceos en lugar de segregarse 
en una familia aparte (Bower, 1928; Christensen, 
1938; Holttum, 1949). Ceratopteris es un hidrófito 
de distribución mundial en las regiones tropica- 
les y subtropicales. A veces crece en suelos hú- 
medos, pero generalmente es una verdadera 
acuática y flota libremente o enraíza en el barro. 
Ceratopteris es el único helecho que se ha utiliza- 
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do como cultivo alimentario. Se ha cultivado en 
arrozales trasplantando plantas jóvenes que de- 
sarrollan yemas adventicias latentes en las axilas 
de las hojas viejas (Copeland, 1942). Las hojas de 
Ceratopteris se utilizan como verdura cocida y 
para hacer ensaladas. 

El esporófito es anual. Los nuevos esporofitos 
pueden desarrollarse como resultado de la 
unión gamética o pueden desarrollarse a partir 
de yemas adventicias que persisten de las hojas 
de las plantas del año anterior. Un esporófito tie- 
ne un tallo corto postrado o erecto (Fig. 235). Las 
hojas, que son de dos tipos, nacen alternadamen- 
te en el tallo. Las hojas estériles son erectas o ex- 
tendidas y tienen un limbo ancho, de dos a cua- 
tro veces dividido, pinnado o trifoliado. Los pe- 
cíolos de las plantas enraizadas en el fango se ex- 
tienden horizontalmente durante una corta dis- 
tancia y luego se curvan bruscamente hacia arri- 
ba; los de las plantas que flotan libremente no 


Figura 235 Esporofito de Ceratopteris pterioides. 
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Figura 236 Ceratopteris pterioides. (A-B) Secciones verticales de esporangios jóvenes. 
(C) Vista superficial de un esporangio antiguo. [Redibujado de Kny (1875).] 


tienen esta curvatura en forma de codo en la par- 
te inferior. En la base del pecíolo de cada hoja 
estéril hay un verticilo completo o incompleto de 
raíces adventicias. Las hojas fértiles son siempre 
más altas que las estériles y están divididas de 
dos a cinco veces en segmentos estrechos en for- 
ma de tiras. Los esporangios son subsésiles y se 
disponen en una o dos filas paralelas al margen 
de un segmento y a cierta distancia hacia el inte- 
rior de éste. Según la especie, un esporangio tie- 
ne un ánulo vertical de 4 a 10 células que provo- 
ca una dehiscencia irregular, o un ánulo vertical 
de 20 a 70 células que provoca una dehiscencia 
transversal (Fig. 236C) (Benedict, 1909). Los es- 
porangios de una especie contienen 16 esporas; 
los de otras especies, 32. 

El pequeño tallo de Ceratopteris es de textura 
carnosa. La primera porción formada tiene un 
cilindro central protostélico (Ford, 1902). Encima 
hay una sifonostela ditiostélica. Las porciones 
del tallo formadas posteriormente pueden tener 
filamentos vasculares medulares que están co- 
nectados con el suministro de trazas de las hojas 
(Bower, 1928). Es muy probable que tales porcio- 
nes de un tallo tengan una organización policí- 
clica más o menos como la de Cyathea (página 
294). Las meristelas en un tallo de Ceratopteris es- 
tán cada una rodeada por una capa endodérmica 
que parece haberse originado de la misma capa 
de células madre que el periciclo interno a ella 
(Ford, 1902). 

Las raíces adventicias surgen endógenamente 
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de la capa endodérmica de un haz foliar (Ford, 
1902). Las raíces de Ceratopteris son similares en 
estructura a las de Schizaea (página 274) y Azolla 
(página 321). El periciclo, la endodermis y la 
capa cortical más interna tienen cada una seis cé- 
lulas de perímetro, y las tres surgen de una capa 
de células madre común. La corteza también se 
parece a la de Azolla en sus seis espacios interce- 
lulares. 

Los primordios esporangjiales se diferencian 
a cierta distancia hacia el interior del margen de 
la hoja (Bower, 1928). El desarrollo esporangial 
es estrictamente leptosporangiado (Kny, 1875). 
Un primordio corta primero de tres a cuatro 
células pedunculadas de cada una de sus tres ca- 
ras cortantes (Bower, 1928; Kny 1875). A diferen- 
cia de la mayoría de los helechos, estas células 
pedunculadas no se alargan. El desarrollo de 
una cápsula tiene lugar de la manera habitual y 
presenta una formación de un tapetum de dos 
células de grosor (Fig. 236A-B) (Ford, 1902; Kny, 
1875). La célula arquesporial puede dar lugar a 
cuatro u ocho esporocitos. 

La germinación de la espora comienza con la 
ruptura de la capa externa de la pared de la espo- 
ra y la protrusión del protoplasto, todavía rodea- 
do por la capa interna de la pared de la espora. 
A continuación, se forman uno o dos rizoides 
(Knym 1875). Seguidamente puede producirse o 
no una diferenciación inmediata de una célula 
apical (Fig. 237A). En este último caso, un game- 
tofito puede incluso desarrollarse hasta una fase 
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Figura 237 Ceratopteris pterioides. (A) Germinación de la espora. (B) Gametofito con anteridios. (C) Game- 
tofito con anteridios y arquegonios. (D-E) Anteridios antes y después de la descarga de anterozoides. [Redi- 


bujado de Kny (1875).] 


en la que produce anteridios sin establecer una 
célula apical. Los gametofitos completamente 
desarrollados tienen forma de corazón, pero a 
veces con los dos lóbulos laterales de tamaño de- 
sigual (Mahabelé, 1948). 

Los anteridios (Fig. 237B, D-E) se producen 
solo en el margen de un gametofito (Kny, 1876; 
Mahabelé, 1948) y raramente sobresalen del 
margen. Estos anteridios no son del tipo incrus- 
tado encontrado en Eusporangiatae. En su lugar, 
parecen ser una modificación del tipo polipodiá- 
ceo y uno en el que el primordio anteridial no 
sobresale más allá del gametofito como en la ma- 
yoría de los otros Leptosporangiatae. Los arque- 


gonios se producen en la región posterior a la 
muesca apical donde el gametofito tiene más de 
una célula de grosor. Un arquegonio maduro tie- 
ne la habitual fila axial leptosporangiada de tres 
células y el cuello suele tener cinco células de 
altura. 

La diferenciación en cotiledón, raíz primaria, 
tallo y pie se produce muy pronto en el desarro- 
llo de un embrión (Mahabelé, 1948) y presumi- 
blemente en la fase de ocho células. Una caracte- 
rística inusual es que la raíz primaria diferencia 
las células apicales endógenas de las raíces se- 
cundarias mucho antes de crecer a través del teji- 
do gametofítico suprayacente (Mahabelé, 1948). 
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Orden Marsileales. Las Marsileales son heteros- 
póricas y producen sus esporangios dentro de 
los esporocarpos. Cada esporocarpo contiene 
numerosos soros gradados en los que cada soro 
produce tanto macro como microsporangios. La 
pared de un esporocarpo es una hoja modificada 
de una pinna. 

Se ha argumentado que las Marsileales son 
un derivado de las Schizaeaceae (Bower, 1908, 
1926). Esta opinión se basa en la similitud de la 
estructura vegetativa de las dos, el plegamiento 
de las pinnas fértiles de modo que los lados férti- 
les se enfrentan entre sí, y la semejanza del ánulo 
vestigial de ciertas Marsileales con el tipo distin- 
tivo de ánulo que se encuentra en Schizaeaceae. 
Una dificultad importante a la hora de relacionar 
las Marsileales con las Schizaeaceae es la estruc- 
tura del soro. En las Schizaeaceae los esporan- 
gios nacen aislados y se desarrollan simultánea- 
mente; en las Marsileales los esporangios nacen 
en soros de tipo gradado en los que los esporan- 
gios del ápice de un receptáculo se desarrollan 
antes que los de la base del receptáculo. Por este 
motivo, las Marsileales parecen estar más rela- 
cionadas con los helechos leptosporangios ho- 
mospóricos con soros gradados que nacen aba- 
xialmente en las hojas y están rodeados por un 
indusio involucroide. 

Solo existe una familia, las Marsileaceae. Esta 
familia incluye tres géneros vivos, Marsilea con 


Figura 238 Esporofito de Marsilea vestita. 
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unas 65 especies, Pilularia con 6 especies y el mo- 
notípico Regnellidium. Los tres géneros son 
hidrófitos que crecen enraizados en el fango de 
marismas y charcas poco profundas. Algunos 
helechos fósiles han sido asignados a la familia, 
pero su relación con ella es de naturaleza tan du- 
dosa que el registro geológico de la familia debe- 
ría considerarse en blanco. 

Se conocen al menos seis especies de Marsilea 
en Estados Unidos. Cinco de ellas son nativas de 
este país y se encuentran principalmente en los 
estados de la costa del Golfo y del Pacífico. La 
sexta especie (M. quadrifolia) es una especie intro- 
ducida que ha escapado del cultivo y se ha esta- 
blecido en ciertos estanques de Nueva Inglate- 
rra. El esporófito de Marsilea (Fig. 238) parece un 
trébol acuático de cuatro hojas. Tiene un rizoma 
rastrero dicotómicamente ramificado capaz de 
crecer indefinidamente. En M. vestita una sola 
planta puede crecer en todas direcciones hasta 
cubrir un área de 25 metros o más de diámetro. 
Las hojas nacen alternas a lo largo de la cara 
superior de un rizoma. Los entrenudos entre las 
hojas sucesivas pueden ser largos o cortos. Hay 
una O varias raíces adventicias en cada nudo y 
en el envés del rizoma. Las hojas alargadas pos- 
teriores al ápice de una rama o tallo tienen la 
vernación circinada típica de la mayoría de Fili- 
cales. Las hojas de los individuos sumergidos 
tienen largos pecíolos flexibles y láminas foliares 
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Figura 239 Marsilea vestita. Sección transversal a través del entrenudo de un rizoma. 


que flotan en la superficie del agua. Cuando la 
misma especie crece en barro o suelo húmedo, 
las hojas tienen pecíolos cortos y rígidos. En am- 
bos casos, el limbo está dividido en cuatro pin- 
nas de obovadas a obcuneadas. La división de 
una hoja en cuatro pinnas es el resultado de dos 
dicotomías que surgen muy próximas entre sí. 
Las venas de cada pinna están dicotómicamente 
ramificadas y tienen numerosas conexiones cru- 
zadas que unen el sistema venoso en un retículo 
cerrado. La mayoría de las especies se parecen a 
M. vestita en que los esporocarpos se desarrollan 
hasta la madurez solo en individuos que no es- 
tán sumergidos. Los esporocarpos nacen en ta- 
llos cortos o largos (pedúnculos) insertados a 
corta distancia por encima de la base del pecíolo 
(Fig. 240A). En la mayoría de las especies el pe- 
dúnculo no está ramificado y tiene un solo es- 
porocarpo en su ápice. Algunas especies tienen 
un pedúnculo ramificado dicotómicamente que 
lleva de 2 a 5 esporocarpos (M. quadrifolia) o de 6 
a 26 de ellos (M. polycarpa). 

Los rizomas de Marsilea tienen un cilindro 


vascular anfifloico, solenostélico (Fig. 239). Al- 
gunas especies, incluyendo M. vestita, tienen ma- 
sas protoxilemáticas conspicuas que están en po- 
sición exarca; otras especies, incluyendo M. qua- 
drifolia, carecen de elementos protoxilemáticos 
conspicuos. Todas las especies tienen la sifonos- 
tela limitada externa e internamente por una ca- 
pa endodérmica. Justo dentro de la endodermis 
externa hay una capa pericíclica de una célula de 
grosor. La estructura de la médula depende de 
las condiciones ambientales. Los rizomas de las 
plantas sumergidas tienen generalmente una 
médula parenquimatosa; los de las plantas que 
crecen en el fango tienen una médula más o 
menos esclerótica. La parte interna de la corteza 
es un tejido sólido de paredes finas o parénqui- 
ma esclerótico. Externo a éste hay un tejido de 
almacenamiento de aire (aerénquima) con un 
solo anillo de cámaras de aire. La porción más 
externa de la corteza es un tejido parénquima- 
toso, de una a varias células de grosor. Una traza 
foliar indivisa parte de la estela en cada nudo. Su 
estructura es similar a la del haz vascular único 
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Figura 240 Marsilea vestita. (A) Hoja que porta un esporocarpo. (B) Sección transversal de un 
esporocarpo joven. (C) Sección transversal de un esporocarpo más viejo. (D) Sección longitudinal de 
un esporocarpo viejo cortado en el plano perpendicular a la superficie plana. 


del pecíolo. Este último tiene una masa de xile- 
ma en forma de V con el protoxilema exarco en 
posición. El xilema está rodeado sucesivamente 
por una banda de floema y una capa endodér- 
mica. La parte del pecíolo externa a la capa endo- 
dérmica es generalmente aerenquimatosa. 

El esporocarpo de Marsilea tiene forma de ju- 
día, con una vena principal a lo largo del lado 
estrecho que da al pedúnculo y con numerosas 
venas laterales perpendiculares a la vena princi- 
pal (Fig. 240). Las venas laterales se desprenden 
alternadamente a derecha e izquierda, y cada 
una de ellas se bifurca dicotómicamente hacia la 
mitad entre su base y su ápice (Fig. 2435). En la 
cara interna de las dos mitades (valvas) de la 
pared del esporocarpo, y en la región donde 
cada vena lateral se bifurca, se desarrolla un re- 
ceptáculo. Los receptáculos de una válvula del 
esporocarpo se alternan con los de la válvula 
opuesta. Axilar a cada receptáculo hay una ex- 
crecencia en forma de colgajo, de dos células de 
grosor, que se extiende en forma de capucha 
sobre todo el receptáculo y tiene el extremo libre 
adyacente a la cara interna de la pared del espo- 
rocarpo (Fig. 240C-D). Cada receptáculo se pro- 
yecta hacia el interior de la pared del esporocar- 
po y pronto diferencia una hilera de primordios 
esporangiales a lo largo de su cúspide. Otros 
esporangios se diferencian en sucesión basípeta 
a lo largo de los flancos de un receptáculo. El re- 
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sultado es un típico soro gradado en el que los 
esporangios de la cúspide están bien encamina- 
dos hacia la madurez antes de que los más bajos 
comiencen a desarrollarse (Fig. 2414). 

Los primordios esporangiales situados en el 
ápice de un receptáculo se desarrollan en ma- 
crosporangios; los situados más abajo se desa- 
rrollan en microsporangios. Ambos tipos de es- 
porangios se desarrollan estrictamente leptospo- 
rangiados (Marschall, 1925). El desarrollo en los 
dos es semejante hasta la fase en que cada uno 
tiene una pared de una célula de espesor, una 
capa tapetal de dos células de espesor y 32 o 64 
esporas jóvenes (Fig. 241A-E). En un macrospo- 
rangio solo madura una de las esporas. Las de- 
más se desintegran y contribuyen al plasmodio 
multinucleado formado por la desintegración 
del tapetum. En general, todas las esporas jóve- 
nes de un microsporangio maduran. La capa pa- 
rietal de los macrosporangios y microsporangios 
de Marsilea es una estructura homogénea de pa- 
redes finas y no tiene indicios de ánulo. En otro 
miembro de la familia (Pilularia), la disposición 
de las células de paredes finas en el ápice de la 
pared recuerda al ánulo de las Schizaeaceae 
(Campbell, 1904). 

A medida que se desarrollan los esporangios, 
se produce una diferenciación de una capa pé- 
trea de células en la cara externa de un esporo- 
carpo. En M. vestita esto comienza con una divi- 
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Figura 241 Marsilea vestita. (A) Sección vertical de un receptáculo e indusio. (B-E) 
Etapas de desarrollo de los macrosporangios. (F-G) Secciones transversales de 


paredes jóvenes y viejas de esporocarpos. 


sión periclinal de las células de la capa inmedia- 
tamente inferior a la epidermis. Esto es seguido 
por una división anticlinal de cada célula en la 
capa externa de las dos capas, y una considera- 
ble elongación, en el eje anticlinal, de las células 
en ambas capas (Fig. 241F). Se produce entonces 
un engrosamiento de las paredes celulares en 
ambas capas (Fig. 241G). Coincidiendo con la di- 
ferenciación del tejido pétreo se produce, excep- 
to en los esporangios e indusios, una gelatiniza- 
ción de los receptáculos y de la mitad interna de 
la pared del esporocarpo. 

El esporocarpo de las Marsileales se ha inter- 
pretado tanto como homólogo a un segmento 


fértil modificado de la parte inferior de una hoja 
(Bower, 1926; Busgen, 1890; Campbell, 1905) co- 
mo homólogo a una hoja entera (Johnson, 1898, 
1933). El principal argumento a favor de esta úl- 
tima interpretación es la semejanza del creci- 
miento apical de un esporocarpo con el de una 
hoja entera y no con el de una pinna. Sin embar- 
go, tanto el suministro vascular al pedúnculo 
como el suministro vascular dentro del esporo- 
carpo parecen mostrar que se trata de una modi- 
ficación de un segmento foliar en lugar de una 
modificación de una hoja entera. Los partidarios 
de la teoría del segmento foliar interpretan el es- 
porocarpo como el resultado de la aposición de 
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Figura 242 Diagramas que muestran la evolución sugerida del espo- 
rocarpo de las Marsileaceae por un enrollamiento de una pínnula 
con soros abaxiales con un indusio involucroide. Los soros están di- 
bujados como opuestos. 


dos pinnas (Busgen 1890), del plegamiento de 
una sola pinna (Bower, 1926; Campbell, 1905) o 
del plegamiento de una pinna con varias pínnu- 
las, cada una de ellas con un soro marginal (Puri 
é Garg, 1953). El único haz en el pedúnculo y la 
única vena principal en el esporocarpo indican 
claramente que el esporocarpo deriva de una so- 
la pinna. Como ya se ha sugerido (véase la pági- 
na 310), parece más probable que los antepasa- 
dos de Marsileales fueran helechos con un soro 
gradado rodeado por un indusio involucroide 
que helechos de un tipo perteneciente a las Schi- 
zaeaceae. El primer paso en la evolución de un 
esporocarpo sería un crecimiento desigual en los 
lados opuestos de un indusio cupuliforme para 
producir un indusio en forma de capucha que 
crece desde el lado adaxial del receptáculo (Fig. 
242), como se encuentra en ciertas Polypodia- 
ceae. El siguiente paso en la evolución del espo- 
rocarpo sería una aposición de los dos márgenes 
laterales de la cara abaxial de la pinna. No hay 
pruebas que demuestren si la heterosporía ca- 
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racterística de Marsileales surgió antes o des- 
pués de la evolución del esporocarpo, pero la ho- 
mosporía de todos los helechos sin esporocarpos 
sugiere que la aparición de la heterosporía estu- 
vo correlacionada con la evolución del esporo- 
carpo. 

Las esporas de Marsilea son capaces de con- 
vertirse en gametofitos tan pronto como un es- 
porocarpo está maduro, pero es muy probable 
que en condiciones naturales los esporocarpos 
no se abran hasta el segundo o tercer año des- 
pués de formarse. También es muy probable que 
la apertura se deba a una descomposición par- 
cial de la capa pétrea de la pared del esporocar- 
po. Un largo retraso en la apertura de un espo- 
rocarpo es irrelevante porque las esporas que 
contiene siguen siendo viables durante muchos 
años, como demuestra la germinación de espo- 
ras de esporocarpos que han estado almacena- 
dos en el laboratorio durante 20 o 30 años. En 
cualquier momento tras su maduración, se pro- 
duce la apertura inmediata de un esporocarpo si 
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Figura 243 Marsilea vestita. (A) Extrusión de soróforo y receptáculos de un esporocarpo 
abierto. (B) Mitad vacía de una pared de esporocarpo, vista desde el lado cóncavo. (C) Un re- 
ceptáculo poco después de la extrusión de un esporocarpo. 


se coloca en agua y se corta un pequeño trozo de 
la capa pétrea. En un plazo de 15 a 20 minutos, 
el material gelatinoso del esporocarpo comienza 
a hincharse debido a la absorción de agua. Esta 
hinchazón hace que las dos valvas de la pared 
del esporocarpo se separen. A medida que se ab- 
sorbe más agua, la mitad interna gelatinizada de 
la pared del esporocarpo (el soróforo) comienza 
a proyectarse más allá de las valvas abiertas. 
Como los soros están adheridos al soróforo, se 
desprenden gradualmente a medida que el soró- 
foro se alarga. Un soróforo completamente alar- 
gado es un largo cilindro gelatinoso con una lon- 
gitud de 15 a 20 veces la del esporocarpo (Fig. 
243A). A cada lado de un soróforo expandido 
hay una hilera de soros, alternos entre sí. En la 
punta de un soróforo hay unas pequeñas proyec- 
ciones gelatinosas mamilares, también alternas 
entre sí. Se trata de soros rudimentarios que no 
han llegado a desarrollarse. Los indusios están 
intactos y los esporangios contenidos tienen una 
pared evidente cuando los soros se liberan por 
primera vez de la pared del esporocarpo (Fig. 
243C). Sin embargo, se produce una gelatiniza- 
ción de los indusios y de las paredes esporangia- 
les entre cinco y seis horas después de la extru- 


sión. Los gametofitos en desarrollo generalmen- 
te permanecen incrustados en esta matriz gelati- 
nosa acuosa hasta que maduran. 

Una microspora tiene forma globosa con un 
pequeño ápice piramidal, resultado de la pre- 
sión mutua con las esporas hermanas de la tétra- 
da. Tiene un núcleo relativamente grande, sitúa- 
do en el centro, y numerosos granos pequeños 
de almidón esparcidos por todo el citoplasma 
(Fig. 244A). El desarrollo de una microspora en 
un microgametofito completamente maduro to- 
ma de 12 a 20 horas a temperatura ambiente 
ordinaria. El primer cambio evidente en la ger- 
minación de una espora es la migración de los 
granos de almidón a la periferia del citoplasma. 
A continuación, el núcleo se desplaza hacia un 
lado de la espora, generalmente el opuesto al 
ápice piramidal (Fig. 244B). Tras la división del 
núcleo, se produce una división asimétrica de la 
espora en una pequeña célula lenticular (la célu- 
la protálica) y una gran célula apical (Fig. 244C). 
La célula apical se ha descrito como el siguiente 
corte de una célula basal (Belajeff, 1898; Camp- 
bell, 1892), pero esto es muy dudoso, y todas las 
pruebas parecen demostrar que se divide inme- 
diatamente en dos primordios anteridiales en un 
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Figura 244 Marsilea vestita. Etapas en el desarrollo de los microgametofitos. 


plano diagonal a la célula protálica (Fig. 244D). 
Ambos primordios cortan entonces la primera 
célula parietal mediante una pared curva diago- 
nal al plano de división anterior (Sharp, 1914). 
La célula parietal de cada anteridio no vuelve a 
dividirse (Fig. 244E). La célula hermana cunei- 
forme se divide periclinalmente en una pequeña 
célula interna (la segunda célula parietal) y una 
gran célula externa (Fig. 244F). La división peri- 
clinal de la célula externa forma la tercera célula 
parietal y la célula primaria androgonial (Fig. 
244G). La célula primaria androgonial de cada 
anteridio, por cuatro series de divisiones simul- 
táneas, forma 16 androcitos (Fig. 244H-I). Esto va 
acompañado de una desintegración del protalo 
y de una desintegración parcial de las células pa- 
rietales. La metamorfosis de los androcitos en 
anterozoides es muy parecida a la de otras pteri- 
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dofitas (Sharp, 1914). Hasta este punto, el game- 
tofito en desarrollo está rodeado por la vieja pa- 
red esporal. Poco antes de que los anterozoides 
maduren, la pared de la espora se rompe y los 
anteridios sobresalen de ella. Los anterozoides 
se liberan por separación de las células parietales 
entre sí. Los anterozoides de Marsilea difieren de 
los de otros helechos en que tienen muchas más 
espirales, a veces una docena o más. También 
son inusuales porque los flagelos solo están uni- 
dos a las anchas espirales posteriores. 

Las macrosporas de Marsilea son elipsoidales 
con una pequeña protuberancia semiesférica en 
el polo anterior (Fig. 245A). La pared de la espora 
alrededor de la porción protuberante es relativa- 
mente delgada y tiene tres crestas radiales. En 
otras partes, la capa media de la pared esporal es 
mucho más gruesa y radialmente fibrilar. La 
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Figura 245 Marsilea vestita. (A) Sección longitudinal de la macrospora. (B- 
D) Etapas del desarrollo del tejido estéril y del arquegonio de un macroga- 
metofito. (E) Vista superficial de un macrogametofito después de la fertili- 
zación y con muchos anterozoides residuales incrustados en la envoltura 
gelatinosa circundante. 


porción anterior protuberante del protoplasto 
consiste en citoplasma densamente granular y 
un pequeño núcleo lenticular; el resto del proto- 
plasto contiene numerosos granos grandes de al- 
midón incrustados en un citoplasma acuoso. El 
desarrollo de un macrogametofito hasta la ma- 
durez es ligeramente más lento que el de un mi- 
crogametofito y tarda de 14 a 22 horas. Al co- 
mienzo de la germinación de la espora en M. 
vestita, hay un cierto aumento de la cantidad de 
citoplasma granular en el extremo anterior, y el 
núcleo se vuelve esférico. Dos o tres horas des- 
pués del inicio de la germinación, se produce 
una división del núcleo (Campbell, 1892), a la 
que pronto sigue una división celular transver- 
sal a lo largo de la línea de unión entre las por- 
ciones densamente granulares y acuosas del ci- 
toplasma (Fig. 245B). Aunque no hay más divi- 
sión nuclear en la célula grande derivada de la 
porción acuosa del protoplasto, hay una división 
repetida de la célula pequeña formada a partir 


de la porción papilada de la espora. La naturale- 
za de esta última célula es algo dudosa. Si se 
interpreta como un primordio arquegonial, es 
uno diferente al de otras pteridofitas ya que da 
lugar tanto al cuello como al vientre del arquego- 
nio único. Es mucho más probable que se trate 
de una célula apical con cuatro caras cortantes, 
tres laterales y una basal, que corta un único 
segmento en cada cara antes de funcionar como 
primordio arquegonial. En M. vestita los seg- 
mentos no son cortados en una secuencia regular 
por la célula apical. A veces el primer segmento 
es cortado en la cara basal (Fig. 245C). Otras ve- 
ces, uno, dos o tres segmentos laterales se cortan 
antes que el basal. La división anticlinal repetida 
en los cuatro segmentos da lugar a un tejido ve- 
getativo de una célula de grosor. El desarrollo de 
un primordio arquegonial en un arquegonio es 
el mismo que en otros helechos (Campbell, 1892; 
Strasburger, 1907). Comienza con una división 
periclinal del primordio en una célula primaria 
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Figura 246 Marsilea vestita. (A) Vista superficial de un macrogametofito con un esporofito de 
dos días. (B) Vista superficial de un macrogametofito con un esporofito de seis días. (C) Sección 
vertical semidiagramática a través de un esporofito joven. 


tectriz y una célula central. Dos divisiones anti- 
clinales sucesivas de la célula primaria tectriz 
dan lugar a cuatro primordios cuadrangulares 
del cuello. Una división oblicua de cada primor- 
dio del cuello da lugar a un cuello corto com- 
puesto por dos hileras de cuatro células cada una 
(Fig. 245D). Simultáneamente con el desarrollo 
del cuello, se produce una división de la célula 
central en una pequeña célula primaria lenticu- 
lar del canal y una gran célula primaria globosa 
del vientre. En algunas especies, incluida M. 
drummondii, la célula primaria del canal se divi- 
de en dos pequeñas células del canal (Strasbur- 
ger, 1907). En todas las especies se produce una 
división de la célula primaria del vientre en una 
pequeña célula lenticular del canal del vientre y 
un gran óvulo globoso. El último paso en el 
desarrollo arquegonial es la desintegración de la 
célula (o células) del canal y la célula del canal 
del vientre, y la apertura del cuello arquegonial. 

Un macrogametofito maduro está rodeado 
por una amplia envoltura gelatinosa ovoide en 
la que hay una parte más acuosa infundibular 
que se extiende hacia arriba desde el arquegonio. 
Cuando se cultivan gametofitos en el laborato- 
rio, cientos de anterozoides circulan por el extre- 
mo arquegonial de la envoltura gelatinosa que 
rodea a cada macrogametofito. Muchos de ellos 
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entran en la envoltura gelatinosa, algunos alcan- 
zan el cuello del arquegonio, otros no lo consi- 
guen. El cuerpo de un anterozoide en enjambre 
activo está enrollado en una hélice cónica, pero 
a medida que continúa el enjambre el enrolla- 
miento se vuelve cada vez más laxo (Fig. 245E), 
y la envoltura gelatinosa que rodea a un macro- 
gametofito contiene muchos de estos anterozoi- 
des enrollados laxamente después de cesar el en- 
jambre. 

En el momento de la fecundación, un antero- 
zoide penetra en el citoplasma del óvulo con el 
extremo anterior hacia delante, pero más tarde 
su Orientación se invierte, de modo que penetra 
en el núcleo del óvulo con el extremo posterior 
hacia delante (Atkinson, 1943). El desarrollo 
embrionario se inicia generalmente por la unión 
de gametos, pero también puede deberse a la 
partenogénesis (Strasburger, 1907). La demos- 
tración de células intactas del canal y del canal 
del vientre en arquegonios con embriones jóve- 
nes (Fig. 94G, página 134) demuestra la parteno- 
génesis más allá de toda duda. Debido a anoma- 
lías en la división de los esporocitos en esporas, 
las macrosporas de los individuos partenogené- 
ticos tienen un número diploide de cromosomas 
(Strasburger, 1907). 

La división del cigoto de M. vestita tiene lugar 
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dos o tres horas después de la fecundación y nor- 
malmente en un plano vertical. La división verti- 
cal de un cigoto tiene lugar cuando un gametofi- 
to está tumbado de lado. Que el plano de divi- 
sión se ve afectado por la gravedad queda de- 
mostrado por la división transversal de los cigo- 
tos en macrogametofitos orientados de tal forma 
que el eje largo queda vertical a la fuerza de la 
gravedad (Leitgeb, 1878). Si la división del cigo- 
to es vertical, las dos células hijas de éste tam- 
bién se dividen verticalmente, pero en un plano 
perpendicular al de la primera división (Camp- 
bell, 1892). 

Dos células hermanas formadas por esta divi- 
sión se desarrollan, respectivamente, en cotile- 
dón y tallo de un embrión; las otras dos se desa- 
rrollan en su pie y raíz. La mitad del embrión 
que se desarrolla en cotiledón y tallo se denomi- 
na generalmente mitad anterior (epibasal), pero 
no hay justificación para ello ya que el macroga- 
metofito es radialmente simétrico y sin diferen- 
ciación anterior-posterior. El desarrollo embrio- 
nario más allá del estadio cuadrangular es del 
modo típico de los helechos leptosporangiados. 
El desarrollo procede con gran rapidez en M. 
vestita y los embriones de tres días de edad cons- 
tan de muchas células (Fig. 246C). El desarrollo 
embrionario va acompañado de una división 
periclinal de las células gametofíticas adyacentes 
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para formar una caliptra de dos a tres células de 
grosor y en la que muchas de las células super- 
ficiales del lado de la caliptra que da a la tierra 
envían largas proyecciones rizoidales (Fig. 
246A). Todas las células de la caliptra, incluidos 
los rizoides, contienen numerosos cloroplastos 
pequeños. El crecimiento de la caliptra sigue el 
ritmo del embrión durante los primeros cuatro o 
cinco días; después, el cotiledón y la raíz prima- 
ria crecen a un ritmo más rápido e irrumpen a 
través de la caliptra (Fig. 246B). 


Orden Salviniales. Los Salviniales son heterospó- 
ricos y producen sus esporangios dentro de es- 
porocarpos. Un esporocarpo contiene un único 
macrosporangio o numerosos microsporangios, 
pero nunca ambos tipos de esporangios. La pa- 
red de un esporocarpo es una modificación de 
un indusio, por lo que es de naturaleza totalmen- 
te distinta a la de los Marsileales. 

Existen dos géneros vivos, Salvinia y Azolla. 
Generalmente se clasifican en una sola familia, 
las Salviniaceae, pero también se han segregado 
en familias separadas (Christensen, 1938). Salvi- 
nia tiene 10 especies y al menos una de ellas es 
nativa de Estados Unidos. Azolla tiene cinco es- 
pecies y dos de ellas son nativas de este país; A. 
caroliniana en la parte oriental, y A. filiculoides en 
la parte occidental. Ambos géneros se conocen 
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Figura 247 Esporofito de Azolla filiculoides. 
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Figura 248 Azolla filiculoides. (A) Sección transversal de la estela y de 
una porción de la corteza de un tallo. (B) Sección longitudinal de una 
porción de tallo que contiene el primordio de una raíz. 


en estado fósil, pero ninguno de ellos es anterior 
al Cenozoico Inferior (Arnold, 1947; Hirmer, 
1927; Seward, 1910). 

El modo de desarrollo esporangial muestra 
que el orden debe referirse a los Leptosporangia- 
tae. La adaptación del esporófito a un hábito de 
flotación libre ha dado lugar a tal especialización 
que las relaciones estructurales con otros hele- 
chos han quedado oscurecidas; y el encierro de 
los esporangios dentro de un esporocarpo ha 
borrado uno de los índices filogenéticos más dis- 
tintivos, el ánulo. La naturaleza indusial de la 
pared del esporocarpo y la columna elevada so- 
bre la que se soportan los esporangios se han ci- 
tado para mostrar una relación con las Hymeno- 
phyllaceae (Bower, 1928; Campbell, 1918). El re- 
ceptáculo basipétalo gradado de un esporocarpo 
también se parece al receptáculo de las Hymeno- 
phyllaceae, pero la historia de su desarrollo 
muestra que es disímil ya que todo el receptá- 
culo en las Salviniales deriva de un único pri- 
mordio esporangial. Debido a esto, es mejor con- 
siderar a los Salviniales como una orden de posi- 
ción incierta entre los Leptosporangiatae. 

Los esporofitos de Azolla (Fig. 247) se parecen 
a los gametofitos de las Jungermamniales folio- 
sas. Crecen flotando libremente en la superficie 
de charcas permanentes y remansos de arroyos 
lentos. La multiplicación vegetativa repetida por 
crecimiento y muerte progresivos y por absci- 
sión de ramas laterales da lugar a menudo a una 
alfombra de plántulas lo suficientemente densa 


320 


como para ocultar el agua. Estas masas flotantes 
de Azolla suelen reconocerse a gran distancia por 
su característico color rojizo. 

El tallo, horizontalmente flotante y pinnada- 
mente ramificado, lleva una larga raíz adventicia 
aquí y allá a lo largo de la parte inferior. El tallo 
y sus ramas están densamente recubiertos de pe- 
queñas hojas superpuestas dispuestas alternada- 
mente. Cada hoja está dividida en dos lóbulos de 
aproximadamente el mismo tamaño. El grueso 
lóbulo superior (dorsal) es aéreo y verde; el del- 
gado lóbulo inferior (ventral) es sumergido y 
casi incoloro. Se cree que la entrada de agua se 
produce a través de los lóbulos ventrales de las 
hojas y no a través de las raíces. El espacio ence- 
rrado por un recubrimiento de hojas juveniles en 
el ápice de cada rama contiene siempre un alga 
verde-azulada, Anabaena azollae. Uno o varios 
hormogonios de la Anabaena aprisionada se des- 
plazan siempre a una cámara especial formada 
dentro del lóbulo dorsal de una hoja joven. El 
alga se multiplica dentro de la cámara y persiste 
en ella mientras la hoja permanece viva. La rela- 
ción entre el alga y el hospedante no es mera- 
mente la de un parasitismo espacial. Los experi- 
mentos parecen demostrar que existe una verda- 
dera simbiosis en la que Anabaena fija nitrógeno 
libre para el hospedante (Oes, 1913). La presen- 
cia universal de la misma especie de Anabaena 
dentro de Azolla indica que la dispersión de esta 
última se efectúa por transporte de porciones ve- 
getativas más que por diseminación de esporas. 
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Figura 249 Azolla filiculoides. Secciones transversales a través de porciones inmaduras (A) y ma- 


duras (B) de una raíz. 


Es muy probable que las aves acuáticas sean el 
principal agente de dispersión de Azolla. 

El crecimiento de un tallo se produce por me- 
dio de una célula apical de tres caras que corta 
sucesivamente un segmento de cada cara de 
corte. La región embrionaria de un tallo es recur- 
vada hacia arriba. La región madura, que está 
cerca del punto de crecimiento, tiene un peque- 
ño cilindro central. En A. filiculoides es imposible 
establecer una distinción clara entre cilindro cen- 
tral y corteza porque el periciclo, la endodermis 
y la capa cortical más interna derivan de una 
capa común de células madre. Las capas endo- 
dérmica y pericíclica tienen cada una una célula 
de grosor y nueve células de perímetro (Fig. 
248A). Vista en sección transversal, la región in- 
terna al periciclo contiene unos seis elementos de 
xilema y aproximadamente el doble de elemen- 
tos de floema. El cilindro central parece tener 
una organización protostélica, pero la adapta- 
ción a una vida acuática ha ido acompañada de 
una reducción tan grande de los tejidos vascu- 
lares que es imposible determinarlo con certeza. 
La región cortical tiene de cinco a ocho células 
de grosor y está compuesta por células paren- 
quimatosas de paredes finas sin espacios interce- 
lulares. 

Cada raíz adventicia se forma a partir de una 
sola célula de la capa madre que da lugar al peri- 
ciclo, la endodermis y la capa cortical más inter- 


na. Esta célula pronto da lugar a una célula api- 
cal piramidal con cuatro caras cortantes, una ha- 
cia el lado externo y tres laterales (Fig. 248B). Los 
segmentos de la cara externa contribuyen a for- 
mar una caliptra que envuelve los tejidos de la 
raíz propiamente dicha mucho después de su 
maduración. Eventualmente, sin embargo, las 
porciones más viejas llenas de tanino de la calip- 
tra se desprenden. Los segmentos cortados de 
las tres caras laterales de una célula apical contri- 
buyen al resto de la raíz. Como se ve en la sec- 
ción transversal, los tejidos de las regiones de 
maduración (Fig. 249 A) y maduras (Fig. 249B) en 
las raíces de A. filiculoides están dispuestos dia- 
gramáticamente. En el exterior hay una capa epi- 
dérmica de muchas células. Internamente hay 
dos capas de células corticales; la externa con 
nueve células, la interna con seis. Sucesivamente 
dentro de la capa cortical interna y derivadas de 
la misma capa de células madre se encuentran 
una capa endodérmica de seis células y una capa 
pericíclica de seis células. Las porciones madu- 
ras de una estela contienen cuatro pequeños ele- 
mentos protoxilemáticos (Fig. 249B). Además, 
hay dos grandes metaxilemas y cuatro elemen- 
tos de floema. Los pelos radiculares no se for- 
man hasta que la raíz ha alcanzado aproximada- 
mente la mitad de su longitud final. Se forman 
en cinturones transversales y a partir de células 
epidérmicas embrionarias cerca del punto de 
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Figura 250 Azolla filiculoides. Secciones longitudinales a través del lóbulo dorsal de una hoja 
inmadura (A) y madura (B). 


crecimiento que aún están envueltas por la calip- 
tra. La célula epidérmica embrionaria se divide 
en diagonal en dos células hijas, una de las cua- 
les madura en un pelo radicular y la otra en una 
célula epidérmica ordinaria. Mientras continúa 
el crecimiento se forman pelos radiculares justo 
detrás del punto de crecimiento. Cuando la célu- 
la apical deja de funcionar, puede dividirse en 
varias células, cada una de las cuales se alarga 
hasta formar un pelo radicular (Leavitt, 1902). 

Una hoja joven se diferencia pronto en un 
lóbulo dorsal y otro ventral. La mitad distal de 
un lóbulo ventral maduro tiene una célula de 
grosor; la mitad proximal tiene más de una célu- 
la de grosor y una sola capa de cámaras grandes. 
Esta porción del lóbulo ventral puede contener 
unos pocos cloroplastos. Al principio del desa- 
rrollo del lóbulo dorsal, se produce la formación 
de una cavidad en la cara adaxial y cerca de la 
base de la hoja (Fig. 250A). La cavidad se abre 
externamente por un gran poro circular. Uno o 
más hormogonios de Anabaena migran a esta ca- 
vidad y eventualmente quedan permanente- 
mente aprisionados dentro de ella por un desa- 
rrollo de excrecencias proliferantes desde el 
margen del poro. Un lóbulo dorsal maduro (Fig. 
250B) tiene una epidermis superior y una infe- 
rior, la primera con numerosos pelos unicelula- 
res O bicelulares. Excepto por una pequeña vena, 
el tejido restante es un parénquima en empaliza- 
da con grandes espacios intercelulares. 

Solo la hoja más inferior de una rama es fértil. 
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Según la especie, forma dos o cuatro esporocar- 
pos en la axila del lóbulo dorsal (Strasburger, 
1873). 

En el estadio más joven en el que puede reco- 
nocerse un esporocarpo, hay un primordio ma- 
crosporangial que ha cortado uno o dos segmen- 
tos pedunculados en su cara interna (Pfeiffer, 
1907). Al mismo tiempo se reconoce en la base 
del tallo joven un anillo de células, el comienzo 
del indusio (Fig. 2514). El desarrollo de un indu- 
sio es más rápido que el de un esporangio, y 
pronto se convierte en una vaina en forma de 
copa, de dos células de grosor, que se proyecta 
más allá del esporangio en desarrollo. Los indu- 
sios que cubren los esporangios siempre contie- 
nen uno o más hormogonios de Anabaena. Final- 
mente, la abertura en el extremo distal de una 
copa indusial se cierra por aproximación de los 
márgenes libres (Fig. 251B, D). El desarrollo del 
primordio macrosporangial en un macrosporan- 
gio (Fig. 251B-E) tiene lugar de forma típicamen- 
te leptosporangiada (Campbell, 1893; Pfeiffer, 
1907). Un macrosporangio tiene una capa tapetal 
de una célula de grosor y ocho células madre 
macrosporales. Durante la meiosis, el tapetum se 
descompone en un plasmodio multinucleado en 
el que el número de núcleos puede seguir 
aumentando. Cada una de las 32 macrosporas 
jóvenes forma una fina pared esporal. 

Una diferencia conspicua entre el desarrollo 
de este macrosporangio y los esporangios de 
otras Leptosporangiatae es la división repetida 
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Figura 251 Azolla filiculoides. Etapas de desarrollo del macrosporangio y de la pared circun- 


dante del esporocarpo (indusio). 


de las células pedunculadas para formar un pe- 
dúnculo columnar masivo. Una diferencia aún 
más llamativa es el funcionamiento de ciertas 
células pedunculadas superficiales como pri- 
mordios de esporangios adicionales (Fig. 251E). 
Los primordios esporangiales diferenciados en 
los pedúnculos de los macrosporangios son 
siempre microsporangiales. 
Independientemente de su naturaleza, todos 
los esporocarpos tienen una ontogenia similar 
hasta esta fase de desarrollo. Su historia poste- 
rior depende del comportamiento del macrospo- 
rangio. Una macrospora joven en un macrospo- 
rangio puede comenzar a agrandarse hasta for- 
mar una macrospora funcional (Fig. 2515). En tal 
caso, no se produce ningún desarrollo posterior 
de los microsporangios juveniles situados deba- 
jo del macrosporangio. El agrandamiento de la 


macrospora funcional va acompañado de la 
formación de cuatro cuerpos alveolares (másu- 
las) dispuestos de forma cuadrangular por el ta- 
petum plasmodial. La macrospora funcional se 
encuentra en la másula grande de la base del 
esporangio. Las tres másulas de la parte superior 
pueden contener una o varias pequeñas macros- 
poras no funcionales. Cuando la macrospora 
madura, se produce una ruptura transversal del 
macrosporangio circundante y del indusio. La 
parte distal del indusio y del macrosporangio, 
así como las tres másulas con esporas no funcio- 
nales, permanecen unidas a la másula que con- 
tiene la macrospora (Fig. 253A). Las porciones 
unidas a la macrospora y a su másula se han de- 
nominado “aparato natatorio” porque se pensa- 
ba que estaban llenas de aire y, por tanto, pro- 
porcionaban flotabilidad (Strasburger, 1873). Re- 
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Figura 252 Azolla filiculoides. (A) Sección longitudinal de un esporocarpo microspo- 
rangial joven. (B) Microsporangio en una fase tardía del desarrollo del tejido esporó- 
geno. (C-F) Etapas en el desarrollo de las másulas dentro de los microsporangios. (G) 
Sección longitudinal de un esporocarpo microsporangial casi maduro. (H-J) Etapas de 
desarrollo de los microgametofitos. 


petidas observaciones de esporas maduras tras 
la ruptura indusial muestran que nunca flotan, 
sino que siempre se hunden (Campbell, 1893). 
Un macrosporangio puede tener una desinte- 
gración de todas las esporas en su interior en lu- 
gar de un desarrollo de una de ellas en una ma- 
crospora funcional (Goebel, 1905; Pfeiffer, 1907; 
Strasburger, 1889). Cuando esto tiene lugar, los 
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primordios microsporangiales de su pedúnculo 
se desarrollan en microsporangios maduros y 
los primordios microsporangiales adicionales se 
diferencian en sucesión basipétala (Fig. 252A). 
Así, dependiendo del destino del macrosporan- 
gio, todos los esporocarpos de una hoja pueden 
ser macrosporocarpos, todos pueden ser micros- 
porocarpos, o puede haber de ambos tipos. El 
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Figura 253 Azolla filiculoides. (A) Macrospora dentro de una másula y contigua a 
otras másulas macrospóricas y a la porción apical de la pared del esporocarpo 
(indusio). (B) Fase inicial del desarrollo de un macrogametofito. (C) Macrogameto- 
fito maduro con embrión bicelular. En B y C, las másulas microspóricas están uni- 
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das a una másula macrospórica por sus gloquidios. 


desarrollo de los microsporangios es leptospo- 
rangiado y presenta la formación de un pedún- 
culo largo y estrecho (Fig. 252B-D, G). De forma 
similar a un macrosporangio hay ocho células 
madre esporales y una capa tapetal de una célula 
de grosor. Durante la meiosis, el tapetum se des- 
compone en un plasmodio multinucleado (Fig. 
252C). Las 32 microsporas son funcionales. 
Cuando se forman por primera vez, se distribu- 
yen uniformemente por todo el plasmodio; más 
tarde se desplazan a la periferia del plasmodio 
(Fig. 252D). A continuación, el plasmodio da lu- 
gar a cuatro o más másulas alveolares dispuestas 
de forma cuadrangular, cada una de las cuales 
contiene varias microsporas incrustadas en la 
porción periférica (Fig. 252E). Las másulas de las 
especies pertenecientes a la sección Euazolla, que 
incluye a A. filiculoides, desarrollan numerosos 
procesos en forma de gancho alargado (gloqui- 
dios) en sus superficies (Fig. 252F). Las másulas 
de las especies pertenecientes a la sección Rhizos- 


perma carecen de gloquidios. Cuando un micros- 
porocarpo está maduro, se produce una rotura 
del indusio y una ruptura de cada pared espo- 
rangial. Las másulas liberadas flotan. En el caso 
de A. filiculoides varias másulas microspóricas 
pueden unirse a una másula macrospórica por 
medio de sus gloquidios (Fig. 253B). Ni la ma- 
crospora ni la microspora han comenzado a de- 
sarrollarse en gametofito en el momento en que 
se produce esta unión. 

Una microspora permanece incrustada den- 
tro de una másula durante todo el curso de su 
desarrollo hasta convertirse en gametofito. El in- 
tervalo de tiempo entre la germinación de la es- 
pora y el desarrollo completo de un microgame- 
tofito es muy similar al de un macrogametofito, 
es decir, aproximadamente una semana. La ger- 
minación comienza con la ruptura de la capa ex- 
terna de la pared de la espora y la protrusión del 
citoplasma y el núcleo, todavía rodeados por la 
capa interna de la pared (Fig. 252H). La porción 
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Figura 254 Azolla filiculoides. (A) Etapas del desarrollo de los arquegonios. (F) Embrión bi- 
celular. (G) Embrión joven. (H) Embrión en fase avanzada de desarrollo. 


protuberante se convierte en el único primordio 
anteridial mediante la formación de una pared 
transversal cerca del ápice de la cavidad de la 
espora (Campbell, 1893). La gran célula vegetati- 
va dentro de la cavidad de la espora corta una 
pequeña célula lenticular y luego no se divide 
más (Belajeff, 1898; Campbell, 1893). El primor- 
dio anteridial se desarrolla en un anteridio con 
ocho androcitos y una capa parietal de unas po- 
cas células (Fig. 2521-J). Es muy probable que los 
anterozoides maduros escapen de la másula cir- 
cundante por una gelatinización de esta última. 

El desarrollo de una macrospora hasta con- 
vertirse en un gametofito maduro dura aproxi- 
madamente una semana (Campbell, 1893). El 
primer indicio de germinación es el aumento de 
tamaño del núcleo de la macrospora. Tras la di- 
visión del núcleo se produce el corte de una pe- 
queña célula lenticular en el extremo superior de 
la macrospora. La célula hermana grande, que 
contiene numerosos granos de almidón, no se 
divide de nuevo, pero se vuelve multinucleada. 
La célula lenticular se divide verticalmente en 
dos células hijas de tamaño desigual (Campbell, 
1893). La mayor de ellas puede dividirse vertical 
u horizontalmente. En cualquier caso, el macro- 
gametofito joven se convierte pronto en un disco 
lenticular de dos células de grosor (Fig. 253B). Es 
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en esta fase cuando una de las células medianas 
de la capa superior funciona como el primer pri- 
mordio arquegonial. Hasta este momento, la 
pared de la macrospora ha permanecido intacta. 
Poco después, se rompe y el gametofito en desa- 
rrollo sobresale por la abertura. El macrogame- 
tofito se convierte finalmente en una masa he- 
misférica protuberante de cinco a ocho células 
de grosor. Al principio solo tiene un arquegonio, 
el formado a partir de la primera inicial. Si no se 
produce la fecundación del óvulo en este arque- 
gonio, se diferencian primordios arquegoniales 
adicionales laterales a él. Si éstos no funcionan, 
se producen más arquegonios hasta que se han 
formado una docena o más (Fig. 253C). El desa- 
rrollo arquegonial es muy parecido al de otros 
helechos. Un primordio se divide periclinalmen- 
te en una célula central y una célula primaria tec- 
triz (Fig. 254A). Dos divisiones anticlinales suce- 
sivas de la célula tectriz producen cuatro pri- 
mordios de cuello dispuestos de forma cuadran- 
gular (Fig. 254B). Los primordios del cuello, por 
división oblicua y transversal, dan lugar a un 
cuello corto de tres a cuatro células de altura. 
Mientras tanto, se ha producido una división de 
la célula central en una pequeña célula lenticular 
de canal primario y una gran célula ventral pri- 
maria (Fig. 254D). La célula primaria del canal 


empuja hacia el cuello en desarrollo. Puede per- 
manecer indivisa o dividirse para formar dos cé- 
lulas de cuello (Fig. 254F). A veces, la célula pri- 
maria del vientre se divide en una pequeña célu- 
la lenticular del canal del vientre y en un óvulo 
grande (Campbell, 1893). En otros casos parece 
funcionar directamente como el óvulo. La aper- 
tura del arquegonio se produce probablemente 
de la forma habitual. 

Un cigoto de Azolla se alarga verticalmente y 
luego se divide transversalmente (Fig. 254F). Ca- 
da célula hija se divide entonces en un plano per- 
pendicular al de la división precedente (Camp- 
bell, 1893). Como en la mayoría de las otras Lep- 
tosporangiatae, cada una de las cuatro partes de 
un embrión puede remontarse a una célula del 
estadio cuadrante. Las dos células más cercanas 
al cuello dan lugar al cotiledón y al tallo; las dos 
interiores producen el pie y la raíz primaria (Fig. 
254G). El cotiledón, el tallo y la raíz primaria cre- 
cen cada uno por medio de una célula apical. La 
principal diferencia entre el desarrollo embrio- 
nario de Azolla y el de otros leptosporangiados 
es la velocidad relativa a la que se desarrollan los 
distintos órganos. En Azolla, el desarrollo del ta- 
llo es casi tan rápido como el del cotiledón (Fig. 
254H). Por otro lado, la raíz primaria se desarro- 
lla a un ritmo muy lento. El lento desarrollo de 
la raíz, comparado con el de otros leptosporan- 
giados, no puede atribuirse al hábito hidrófito de 
la planta porque otros helechos hidrófitos, como 
Marsilea, tienen un rápido desarrollo de la raíz 
primaria. Es muy probable que el retraso en el 
desarrollo de la raíz se deba al hecho de que el 
cotiledón y las hojas de primera formación fun- 
cionan como órganos de absorción de agua. 
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